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 "Muitos pensam que a pesquisa científica é uma atividade puramente racional, na 
qual o objetivismo lógico é o único mecanismo capaz de gerar conhecimento. Como 
resultado, os cientistas são vistos como insensíveis e limitados, um grupo de pessoas que 
corrompe a beleza da Natureza ao analisá-la matematicamente. Essa generalização, 
como a maioria das generalizações, me parece profundamente injusta, já que ela não 
incorpora a motivação mais importante do cientista, o seu fascínio pela Natureza e seus 
mistérios. Que outro motivo justificaria a dedicação de toda uma vida aos estudos dos 
fenômenos naturais, senão uma profunda veneração por sua beleza? A ciência vai muito 
além da sua mera prática. Por trás de fórmulas complicadas, das tabelas de dados 
experimentais e da linguagem técnica encontra-se uma pessoa tentando transcender as 
barreiras imediatas da vida diária, guiada por um insaciável desejo de adquirir um 
nível mais profundo de conhecimento e de realização própria. Sob esse prisma, o 
processo criativo científico não é assim tão diferente do processo criativo das artes, isto 
é, um veículo de autodescoberta que se manifesta ao tentarmos capturar a nossa 
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 Apesar da reduzida riqueza de espécies comparada à outras florestas tropicais, as 
florestas de mangue apresentam uma grande diversidade estrutural e funcional. Com o 
objetivo de contribuir com o conhecimento sobre o funcionamento de manguezais, o presente 
estudo investigou a dinâmica de N em dois tipos fisiográficos de manguezal, Bosques de 
Franja e de Bacia, no Parque Estadual da Ilha do Cardoso (Cananéia-SP). As seguintes 
hipóteses foram testadas: (1) o manguezal de Franja exibe maiores taxas de mineralização do 
N e de nitrificação comparado ao manguezal de Bacia, caracterizando a maior disponibilidade 
de N no manguezal de Franja comparado ao manguezal de Bacia e (2) o sistema solo-planta-
-serapilheira no manguezal de Franja é mais enriquecido em 
15
N (exibe maior δ15N) 
comparado ao manguezal de Bacia, refletindo a maior disponibilidade de N no manguezal de 
Franja comparado ao manguezal de Bacia. Foram avaliadas (1) a estrutura da vegetação, (2) as 
limitações nutricionais, através da concentração e proporção de N e P no sistema solo-planta-









solo, (3) as taxas de mineralização do N e de nitrificação líquidas, que também caracterizaram 
a disponibilidade de N no solo, e possíveis fatores limitantes (o teor gravimétrico de água no 
solo, o potencial redox, as concentrações de N total e de N-NH4
+ 
e a razão C:N no solo e as 
concentrações de N e P e as razões C:N, C:P, N:P e o teor de polifenóis totais na serapilheira), 
(4) a composição isotópica do N (δ15N) e do C (δ13C) no sistema solo-planta-serapilheira e (5) 
o atributo área foliar específica (AFE). A altura do dossel, a área basal e o diâmetro médio na 
altura do peito foram maiores no manguezal de Franja e a densidade de indivíduos foi maior 
no manguezal de Bacia. Rhizophora mangle dominou o manguezal de Franja e ambas 
R. mangle e Laguncularia racemosa foram dominantes no manguezal de Bacia. A 
concentração de N orgânico (N total) e o potencial redox no solo foram maiores no manguezal 
de Franja, assim como a disponibilidade de N, caracterizada pela maior taxa de mineralização 
líquida do N no solo comparado ao manguezal de Bacia. Não foram observadas diferenças da 
taxa de nitrificação líquida entre os tipos fisiográficos, mas houveram evidências de que a taxa 
de nitrificação bruta foi maior no manguezal de Franja comparado ao manguezal de Bacia. A 
concentração de P disponível e de bases trocáveis no solo foram menores no manguezal de 
Bacia, assim como a concentração de P foliar e na serapilheira comparado ao manguezal de 
Franja. Não foram observadas diferenças na concentração de N foliar e na serapilheira entre os 
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tipos fisiográficos. A razão N:P foliar foi maior no manguezal de Bacia (15,92) comparado ao 
manguezal de Franja (13,16). O sistema solo-planta-serapilheira no manguezal de Franja 
exibiu maior δ15N comparado ao manguezal de Bacia. As vegetação no manguezal de Bacia 
exibiu maior δ13C foliar e menor AFE comparado à vegetação no manguezal de Franja. A 
vegetação no manguezal de Bacia exibiu uma correlação negativa entre o δ15N e o δ13C 
foliares. Os resultados permitiram concluir que manguezais de Franja e de Bacia exibem 
diferenças na dinâmica de N, que o manguezal de Franja exibe maior disponibilidade de N e 
taxas de transformação do N no solo e maior importância de entradas e saídas de N no sistema 
comparado ao manguezal de Bacia. Os resultados também evidenciaram que o manguezal de 
Bacia exibe maiores limitações por P e bases trocáveis e maiores restrições à manutenção de 
uma maior condutância estomática comparado ao manguezal de Franja.  















 Despite the low species richness compared to other tropical forests, mangroves exhibit 
great structural and functional diversity. Aiming to contribute to a better understanding about 
the functioning of mangrove forests, we investigated N dynamics in two physiographic types 
of mangroves (Fringe and Basin forests), in southeastern Brazil. We tested the following 
hypothesis: (1) Fringe mangrove exhibit higher net rates of N mineralization and nitrification 
in the soil compared to Basin mangrove, characterizing the higher N availability in Fringe 
compared to Basin, and (2) the soil-plant-litter system in Fringe is 
15
N enriched (exhibit higher 
δ15N) compared to Basin, due to higher N availability in Fringe compared to Basin. We 
evaluated: (1) the structure of vegetation, (2) nutrient limitations by the concentration and 









) in soil, (3) mineralization of N and nitrification net 
rates and their possible limiting factors (soil water content, soil redox potential, concentrations 
of total N, N-NH4
+
 and C:N ratio in soil and concentrations of N, P, and C:N, C:P and N:P 
ratios and total polyphenols concentration in litter), (4) nitrogen isotope ratio (δ15N) and 
carbon isotope ratio (δ13C) in soil-plant-litter system, and (5) specific leaf area (SLA). The 
canopy height, basal area and mean diameter at breast height were higher in Fringe mangrove, 
and the density of individuals was higher in Basin mangrove. Rhizophora mangle dominated 
Fringe mangrove and both R. mangle and Laguncularia racemosa dominated Basin mangrove. 
The concentration of organic N (total N) in soil and the soil redox potencial were higher in 
Fringe than in Basin mangrove, as well as the N availability, characterized by the higher net 
rate of N mineralization in soil compared to Basin mangrove. The physiographic types did not 
differ in net rate of nitrification, however, there were evidences of higher gross rate of 
nitrification in Fringe compared to Basin mangrove. The concentrations of available P and 
exchangeable bases in soil were lower in Basin, as well as the concentrations of P in leaves 
and litter compared to Fringe mangrove. The physiographic types did not differ in leaf and 
litter N concentration. The N:P ratio was higher in Basin (15,92) compared to Fringe 
mangrove (13,16). The δ15N in soil-plant-litter system was higher in Fringe than in Basin. The 
vegetation in Basin mangrove exhibited higher leaf δ13C and lower SLA compared to Fringe 
mangrove. Foliar δ15N was negatively correlated with leaf δ13C in Basin mangrove. The 
results indicate that Fringe and Basin mangroves differ in N dynamics, that Fringe mangroves 
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exhibit higher N availability and rates of N transformation in soil, and higher importance of N 
inputs and outputs compared to Basin mangrove. The results also highlight that Basin 
mangrove exhibit higher P and exchangeable bases limitations, and higher restrictions to the 
maintenance of higher stomatal conductance compared to Fringe mangrove.   





 O manguezal é um ecossistema florestal costeiro sujeito ao regime de marés, 
colonizado por espécies vegetais típicas denominadas "mangue", adaptadas à inundação, 
amplas variações de salinidade e ao substrato lamoso ou arenoso e de reduzido teor de 
oxigênio (SCHAEFFER-NOVELLI 1995, SCHAEFFER-NOVELLI et al. 2000). Existem 
aproximadamente 170.000 km
2
 de florestas de mangue em todo o mundo distribuídos em 
regiões tropicais e subtropicais. Atrás apenas da Indonésia, o Brasil é o segundo país com 
maior área de manguezal do mundo, abrigando cerca de 13.000 km
2
 de florestas de mangue 
(SPALDING et al. 2010, VALIELA et al. 2001), que se estendem do Rio Oiapoque, no Amapá 
(04°20' N) até Laguna, em Santa Catarina (28°30' S) (SCHAEFFER-NOVELLI et al. 1990a).  
Em todo o mundo, existem entre 54 e 70 espécies de mangue (DUKE 1992), das quais 
apenas 7 ocorrem no Brasil (TABELA 1) (KJERFVE & LACERDA 1993). Apesar da reduzida 
riqueza de espécies comparado à outras florestas tropicais, os manguezais apresentam elevada 
diversidade estrutural. Em escalas regionais, características como o clima, o relevo e a 
amplitude das marés exercem grande influência sobre o desenvolvimento estrutural desses 
ambientes (SCHAEFFER-NOVELLI et al. 1990a). Em escalas locais, as florestas de mangue 
assumem diferentes graus de desenvolvimento estrutural, denominados tipos fisiográficos, 
dependendo da topografia, regime de inundação e características físico-químicas do solo 
(LUGO & SNEDAKER 1974, CINTRÓN & SCHAEFFER-NOVELLI 1983). 
Os principais tipos fisiográficos de manguezal são os Bosques Ribeirinhos (Riverine),  
Bosques de Franja (Fringe), Bosques de Bacia (Basin) e o manguezal anão (dwarf ou scrub), 
que pode ser considerado como um caso particular de Bosque de Bacia. Os Bosques 
Ribeirinhos ocorrem em margens de rios periodicamente inundadas por água salobra e doce, 
caracterizados pela maior oferta de nutrientes e pelo maior desenvolvimento estrutural 
comparado aos demais tipos fisiográficos de manguezal. Os Bosques de Franja ocorrem em 
margens protegidas da linha costeira, sob grande influência das marés. Os Bosques de Bacia 
ocorrem no interior de manguezais, geralmente atrás de Bosques de Franja ou Ribeirinhos, 
caracterizados pelo menor desenvolvimento estrutural comparado à manguezais Ribeirinhos e 
de Franja e por um fluxo laminar de água ou pela estagnação da água no solo. As florestas 
anãs exibem o menor desenvolvimento estrutural dos tipos fisiográficos de manguezal, 
encontradas em áreas que exibem pelo menos uma das seguintes características: reduzida 
 2 
 
oferta de nutrientes, acesso restrito à fontes de água para a vegetação, hipersalinidade e baixa 
temperatura (ver LUGO & SNEDAKER 1974, CINTRÓN & SCHAEFFER-NOVELLI 1983, COELHO 
JR. 1998, 2003, HOFF et al. 2002, SCHAEFFER-NOVELLI et al. 2005). 
 
TABELA 1. Limite de distribuição sul das espécies de mangue na costa brasileira. Todas 
as espécies têm seu limite de distribuição norte no Amapá (04°20' N). Modificado de 
KJERFVE & LACERDA (1993). 




Rhizophora harrisonii Leechm. Maranhão (2°40'S) (1) 
Rhizophora racemosa G. Mey Maranhão (2°40'S) (1) 
Rhizophora mangle L. Santa Catarina (27°51'S) (2) 
Família Acanthaceae   
Avicennia germinans (L.) L. Rio de Janeiro (21°37'S) (3) 
Avicennia schaueriana Stapf & Leechm. ex Moldenke Santa Catarina (28°30'S) (2) 
Família Combretaceae   
Conocarpus erectus L. Rio de Janeiro (21°37'S) (4) 
Laguncularia racemosa (L.) C.F. Gaernt. Santa Catarina (28°30'S) (2) 
Retirado de (1) SANTOS (1986), (2) CINTRÓN & SCHAEFFER-NOVELLI (1992), (3) LACERDA & 
REZENDE (1993) e (4) ARAÚJO & MACIEL (1979).  
 
 As florestas de mangue providenciam muitos serviços ambientais à sociedade: (1) 
constituem uma fonte de matéria orgânica particulada e dissolvida para águas costeiras 
adjacentes, fomentando a base da cadeia trófica de espécies comercialmente ou 
ecologicamente importantes (HOLGUIN et al. 2001, UPADHYAY et al. 2002, BARBIER 2000, 
FAUNCE & SERAFY 2006); (2) retêm no solo o excesso de sedimentos, nutrientes e poluentes 
presentes na água (LEWIS et al. 2011); (3) são considerados eficientes sumidouros de carbono 
(C) nos trópicos, em função da elevada produtividade e alocação de C em biomassa abaixo do 
solo e da reduzida taxa de decomposição da matéria orgânica observadas nesses ambientes 
(KOMIYAMA et al. 2008); (4) promovem a proteção da linha costeira contra erosão, 
assoreamento e inundações (HOFF et al. 2002); (5) constituem áreas de reprodução, 
desenvolvimento, alimentação e abrigo de espécies animais de origem marinha, límnica e 
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terrestre (HOFF et al. 2002); (6) contribuem com a manutenção da biodiversidade nos 
ecossistemas associados (HOLGUIN et al. 2001); (7) constituem uma fonte de proteína animal 
através da pesca e de produtos diversos, como madeira, tanino e mel, associado à subsistência 
de comunidades tradicionais (UPADHYAY et al. 2002) e (8) representam áreas de apelo 
estético, atrativas ao ecoturismo (EWEL et al. 1998). No entanto, esses serviços podem estar 
comprometidos frente às pressões antrópicas que as florestas de mangue estão sujeitas. 
 Entre 35 % e 50 % da área original de florestas de mangue do mundo foram perdidas 
nas últimas décadas (SPALDING et al. 2010, VALIELA et al. 2001), associado à exploração de 
espécies arbóreas como fonte de madeira e carvão, à poluição de origem urbana, industrial e 
agrícola e ao crescente uso de áreas de manguezal para a expansão urbana, agropecuária e da 
maricultura e para a produção de sal (TWILLEY 1998, ALONGI 2002, HOFF et al. 2002, 
UPADHYAY et al. 2002). No Brasil, as florestas de mangue constituem áreas de proteção 
permanente (APP) desde a aprovação do CÓDIGO FLORESTAL BRASILEIRO em 1965 (Art. 2, Lei 
n°4771). No entanto, áreas de manguezal tem sido suprimidas no país para a expansão urbana, 
industrial, turística, da carcinicultura e para a produção de sal (KJERFVE & LACERDA 1993, 
LACERDA 2002). O NOVO CÓDIGO FLORESTAL (NCF), aprovado em 2012 (Lei 12.651), 
autoriza a supressão da vegetação em áreas de manguezal "onde a função ecológica do 
manguezal esteja comprometida" para a execução de obras habitacionais, urbanização e 
regularização fundiária (Art. 8), ao invés de sua recuperação e passaram a ser legalizadas as 
atividades agrossilvipastoris em áreas de manguezal (Art. 61A, 63) e de carcinicultura em 
áreas de apicum (Art. 11) implementadas antes de 22 de Julho de 2008. Com o NOVO CÓDIGO 
FLORESTAL, as florestas de mangue no país estão legalmente suscetíveis ao desmatamento.  
 Além das pressões regionais que atingem as florestas de mangue, alterações ambientais 
globais como o aumento do nível do mar e a fertilização antrópica por nitrogênio (N) podem 
impor grandes impactos às florestas de mangue de todo o mundo (ver BLASCO et al. 1996, 
ELLISON & FARNSWORTH 1997, VALIELA et al. 2001, SCHAEFFER-NOVELLI et al. 2002). 
Associado às alterações climáticas globais, está previsto o aumento gradual do nível dos 
oceanos entre 1,8 à 5,9 mm. ano
-1
 até 2100 (IPCC 2007). Os manguezais são capazes de 
expandir lateralmente, migrar em direção ao mar e para o interior na presença de substrato 
disponível, mantendo sua posição em relação ao nível do mar. No entanto, a migração em 
direção ao interior é limitada pela competição com a vegetação de terras baixas, pela presença 
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de construções urbanas e pela inclinação da encosta. Quanto maior é a declividade do terreno, 
menores são a área sob influência das marés e a taxa de sedimentação. Na margem com o mar, 
processos erosivos podem ser intensificados por alterações na hidrologia, reduzindo a área de 
substrato disponível para a colonização por espécies de mangue. O aumento do nível do mar e 
as restrições à migração dos manguezais podem resultar na redução da área ocupada por esses 
ambientes (SCHAEFFER-NOVELLI et al. 2002) e as alterações na hidrologia previstas (e.g.  
WIGLEY & RAPER 1992, JELGERSMA et al. 1993) podem impor alterações na estrutura e no 
funcionamento das florestas de mangue remanescentes.    
 A fertilização antrópica por N dos ecossistemas naturais resulta principalmente de 
emissões de N para a atmosfera associadas à queima de combustíveis fósseis, do uso em larga 
escala de fertilizantes nitrogenados e do cultivo de plantas fixadoras de N (VITOUSEK et al. 
1997, GALLOWAY et al. 2005, GRUBER & GALLOWAY 2008). Respostas distintas de 
crescimento, reprodução e sobrevivência ao excesso de N modificam a habilidade competitiva 
de indivíduos e espécies, o que pode resultar em alterações dos padrões de coexistência, 
dominância e diversidade nas comunidades vegetais (BOBBINK et al. 1998, GOUGH et al. 2000, 
STEVENS et al. 2004, XIA & WAN 2008). Em comunidades limitadas por N, a maior 
disponibilidade desse nutriente pode resultar no aumento da produtividade, ciclagem e perdas 
de N para a atmosfera (FENN et al. 1998). Em comunidades limitadas por outros nutrientes, o 
excesso de N pode reforçar as limitações nutricionais do sistema (VAN DER WOUDE et al. 
1994), reduzindo a produtividade e a ciclagem de N no sistema (GOTELLI & ELLISON 2002). 
Assim como o aumento do nível do mar, a maior oferta de N deve resultar em alterações na 
estrutura e no funcionamento de florestas de mangue em todo o mundo. 
 Ainda há muitas lacunas no conhecimento sobre o funcionamento de manguezais que 
permitam inferir sobre as consequências do aumento do nível do mar e da fertilização 
antrópica por N e sobre quais serviços ambientais prestados por esses ambientes à sociedade 
estarão comprometidos. O conhecimento da dinâmica de N nos diferentes tipos fisiográficos 
de manguezal será de extrema importância para que essas avaliações sejam possíveis. A 
dinâmica de N nos ecossistemas é o resultado direto ou indireto de muitos processos 
ecossistêmicos, como a fotossíntese e a decomposição da matéria orgânica, e da ação de 
fatores abióticos e bióticos reguladores das taxas de processos ecossistêmicos, os quais atuam 
em diferentes escalas espaciais e temporais (ver CHAPIN et al. 2011). É evidente a 
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complexidade em acessar a dinâmica de N através de medidas repetitivas de processos e 
fatores relacionados à ciclagem de N nos ecossistemas. A esse respeito, a quantificação da 
composição isotópica do N (δ15N) em compartimentos chave do ecossistema, como a 
vegetação e o solo, possuem a vantagem de integrar a dinâmica de N no sistema (HÖGBERG 
1997, ROBINSON 2001, AMUNDSON et al. 2003, HOULTON et al. 2006, 2007).  
 A característica integradora da dinâmica de N exibida pela assinatura isotópica do N 
em compartimentos do sistema reflete o fracionamento contra o isótopo pesado 
15
N durante as 
reações de transformação do N no solo mediadas por micro-organismos (i.e. nitrificação, 
desnitrificação e volatilização) (FIGURA 1). O isótopo leve 
14
N reage mais rapidamente e os 
produtos são mantidos enriquecido em 
14
N, enquanto que os substratos são mantidos 
enriquecido em 
15
N (HÖGBERG 1997). Ecossistemas com menores limitações por N, 
geralmente exibem maior disponibilidade de formas inorgânicas de N no solo e assim, maiores 
taxas de transformação do N no solo e perdas de N para atmosfera, o que mantêm os diferentes 
compartimentos do sistema enriquecidos em 
15
N (VITOUSEK & SANFORD 1986, VITOUSEK & 
MATSON 1988, MARTINELLI et al. 1999, HOULTON et al. 2006, OMETTO et al. 2006, NARDOTO 
et al. 2008). Diferentemente, ecossistemas com maiores limitações por N tendem a exibir 
menores disponibilidade de N, taxas de transformação de N no solo e perdas de N para a 
atmosfera, o que mantêm os diferentes compartimentos do sistema enriquecidos em 
14
N 
(MARTINELLI et al. 1999, BUSTAMANTE et al. 2004, MARDEGAN et al. 2009). O δ15N expressa 




N em compartimentos do sistema, em relação ao padrão 
internacional, a composição isotópica do N da atmosfera. Quanto mais enriquecido em 
15
N é o 
sistema, maior é o δ15N dos seus diferentes compartimentos e quanto mais enriquecido em 
14
N, menor é o δ15N dos diferentes compartimentos. O maior δ15N em compartimentos do 
sistema reflete e caracteriza a maior disponibilidade de N, maiores taxas de transformação de 
N no solo e perdas de N para a atmosfera e indicam a maior importância de entradas e saídas 
de N no sistema comparado a sistemas que exibem menor δ15N.  
 Os tipos fisiográficos de manguezal diferem em fatores abióticos e taxas de processos 
ecossistêmicos reguladores da dinâmica de N. Os Bosques de Franja são caracterizados pela 
maior concentração de matéria orgânica e nutrientes no solo e maior produtividade e taxas de 
decomposição em relação à Bosques de Bacia (ver TWILLEY et al. 1986, SCHAEFFER-NOVELLI 
et al. 1990a, COELHO JR. 1998, 2003, ALMEIDA 2005, LUGO 2007). Essas diferenças sugerem 
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que manguezais de Franja exibem menores limitações nutricionais, maiores disponibilidade de 
N e taxas de transformação do N no solo e maior δ15N comparado a manguezais de Bacia. Se 
manguezais de Franja e de Bacia diferem com relação à dinâmica de N, devem responder de 
maneira distinta à fertilização antrópica por N e ao aumento do nível do mar. 
 
 
FIGURA 1. Diferenças na composição isotópica do N (δ15N) entre ecossistemas com menores 
limitações por N (A) comparado a ecossistemas com maiores limitações por N (B).   
   
2. OBJETIVOS 
 O objetivo geral do presente estudo foi investigar a dinâmica de nitrogênio em Bosques 
de Franja e de Bacia no Parque Estadual da Ilha do Cardoso, município de Cananéia, extremo 
sul do litoral do Estado São Paulo. Os objetivos específicos foram: (1) Caracterizar a 
disponibilidade de N através das taxas de mineralização do N e de nitrificação líquidas no 
solo; (2) Investigar possíveis limitações às taxas de mineralização do N e de nitrificação 
líquidas no solo (a umidade, o potencial redox, as concentrações de N total, P disponível e de 
N-NH4
+
 e a razão C:N no solo e as concentrações de N e P, as razões C:N, C:P, N:P e o teor de 
polifenóis totais na serapilheira); (3) Avaliar as limitações nutricionais através da 
concentração e proporção de N e P no sistema solo-planta-serapilheira e pela disponibilidade 








) no solo; (4) Quantificar a composição 







































fixação biológica do N associativa com espécies de mangue através do δ15N foliar e (6) 
quantificar a composição isotópica do C (δ13C) foliar e o atributo área foliar específica (AFE), 
para avaliar possíveis relações entre a dinâmica de N e relações hídricas nos manguezais 
investigados. 
3. HIPÓTESES 
 Diante desse contexto, as seguintes hipóteses foram testadas: 
  (1) o manguezal de Franja exibe maiores taxas de mineralização do N e de nitrificação 
líquidas comparado ao manguezal de Bacia, caracterizando a maior disponibilidade de N no 
manguezal de Franja comparado ao manguezal de Bacia;  
  (2) o sistema solo-planta-serapilheira no manguezal de Franja é mais enriquecido em 
15
N (exibe maior δ15N) comparado ao manguezal de Bacia, refletindo a maior disponibilidade 
de N no manguezal de Franja comparado ao manguezal de Bacia.  
4. REVISÃO BIBLIOGRÁFICA  
As florestas de mangue são ricas em matéria orgânica (MO) e, no entanto, geralmente 
exibem reduzida disponibilidade de nutrientes (ALONGI et al. 1993, REEF et al. 2010). A alta 
produtividade associada a elevada alocação de C em biomassa radicular (KOMIYAMA et al. 
2008) e taxas de decomposição que podem ser bastante reduzidas em solos anóxicos (ver 
NEDWELL et al. 1994, KRISTENSEN et al. 2008) (TABELA 2), resultam em um elevado acúmulo 
de MO nesses ambientes e de nutrientes em formas orgânicas que não estão prontamente 
disponíveis à absorção pela vegetação. A alta produtividade exibida por florestas de mangue 
deve, portanto, estar associada à eficientes mecanismos de absorção, reciclagem e retenção de 
nutrientes (HOLGUIN et al. 2001, REEF et al. 2010).  
O nitrogênio (N) e o fósforo (P) são os nutrientes mais diretamente envolvidos no 
processo fotossintético e no metabolismo celular (ver TAIZ & ZEIGER 2004). Experimentos de 
fertilização em manguezais têm demonstrado que a produtividade primária nesses ambientes é 
limitada pela disponibilidade de N e/ou P. Parece existir uma tendência de maior limitação por 
N em manguezais em maiores latitudes e por P em menores latitudes (TABELA 3), embora 
existam variações locais dependendo do tipo fisiográfico. Autores que observaram uma co-
limitação por N e P em menores latitudes relataram maiores respostas de crescimento à 
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fertilização por P em relação ao N (e.g. CHEESEMAN & LOVELOCK 2004, LOVELOCK et al. 
2004, 2007a). A fertilidade de manguezais é em parte determinada pela fertilidade de solos de 
terras altas, que nos trópicos, geologicamente antigos e intemperizados possuem uma menor 
oferta de P em relação ao N, o qual é reposto via fixação biológica (VITOUSEK 1984, 
VITOUSEK & SANFORD 1986). 
 
TABELA 2. Estimativas de produtividade, respiração e estoque de 
biomassa em florestas de mangue e florestas tropicais.  
 Manguezais Florestas tropicais 




) 2 - 50 
(1)  





) 8 - 460 
(3)





) 12 - 181 
(3)
 1 - 128 
(4)
 
Babaixo/Bacima 0,04 - 1,43 
(3)
 0,07 - 0,53 
(4)
 




) 0,1 - 16,3 
(5)
 6,3 - 12,6 
(6)
 
"PPL"= Produtividade primária líquida, "Bacima"= Biomassa acima do solo, 
"Babaixo"= Biomassa abaixo do solo (inclui raízes escora para manguezais) e 
"R"= respiração do solo. Retirado de (1)
 
ALONGI (2009), (2) CLARK et al. 
(2001), (3) KOMIYAMA et al. (2008), (4) CAIRNS et al. (1997), (5)
 
KRISTENSEN 
et al. (2008) e (6) RAICH & SCHLESINGER (1992).  
 
Limitações nutricionais em manguezais também tem sido avaliadas pela proporção de 
N e P em folhas maduras (razão N:P foliar) (TABELA 4). Valores de N:P foliar inferiores à 14 
têm sido interpretados como uma maior limitação por N, superiores à 16, como uma maior 
limitação por P e valores entre 14 e 16, como uma co-limitação por N e P (AERTS & CHAPIN 
2000, GÜSEWELL & KOERSELMAN 2002). Assim como os experimentos de fertilização, a razão 
N:P foliar evidencia que possam existir diferenças em limitações nutricionais entre os tipos 
fisiográficos de manguezal (TABELA 4).  
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TABELA 3. Estudos que avaliaram limitações nutricionais em manguezais através de experimentos de fertilização. 
Bosque H (m) Espécie(s) Limitação Latitude Longitude País Ref. 
FR 
FA 
3,5 - 6 
~ 1 
R. mangle  











FA ~ 1 A. germinans, L. racemosa  N 27°33'N 80°20'O EUA (2) 
FA  1 - 1,4 A. germinans  N 27°33'N 80°20'O EUA (3) 
FR 5 - 7  R. mangle N 27°33'N 80°20'O EUA (4) 

















FA < 1 R. mangle P 25°18'N 80°27'O EUA (6) 
FA < 1,5 R. mangle P 16°50'N 88°06'O Belize (BLZ) (7) 
FA < 1,5 R. mangle P 16°50'N 88°06'O BLZ (8) 
FR 
FA 














FR 3 - 7 R. mangle N e P 16°50'N 88°06'O BLZ (10) 
FA < 1,5 R. mangle P 16°50'N 88°06'O BLZ (10) 
FA  1 - 1,4 A. germinans  P 16°50'N 88°06'O BLZ (3) 
FR 5 - 7 R. mangle N 16°50'N 88°06'O BLZ (4) 
FA < 2 R. mangle, A. germinans P 16°50'N 88°06'O BLZ (4) 
FA < 1 R. mangle N e P 9°21'N 82°15'O Panamá (PAN) (11) 
FR 3 - 5 R. mangle N 9°21'N 82°15'O PAN (4) 
FA < 1,5 R. mangle N e P 9°21'N 82°15'O PAN (4) 
FA < 2 A. marina (Forssk.) Vierh. N 16°30'S 145°27'L Austrália (AUS) (4) 
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FR 5 - 7 R. lamarckii Montr. N e P 18°20'S 146°10'L AUS (4) 
FA < 1,5 C. tagal (Perr.) C.B. Rob. N e P 18°20'S 146°10'L AUS (4) 
FA < 1,5 A. marina, C. tagal N 19°16'S 147°01'L AUS (4) 
FR 3 - 5  A. marina N 21°44'S 114°35'L AUS (4) 
FA < 1,5 A. marina N 21°44'S 114°35'L AUS (4) 
FA < 1,5 A. marina N 28°48'S 32°05'L África do Sul (ZA) (13) 
FR < 2,5 A. marina N 36°43'S 175°37'L Nova Zelândia (NZD) (14) 
FA ~ 1 A. marina N 36°43'S 175°37'L NZD (14) 
FR 2 - 3 A. marina N 36°45'S 175°30'L NZD (4) 
FA < 1,5 A. marina N 36°45'S 175°30'L NZD (4) 
FR 2 - 3 A. marina N 36°55'S 174°30'L NZD (4) 
FA < 1,5 A. marina N 36°55'S 174°30'L NZD (4) 
FR < 2 A. marina N 36°56'S 174°57'L NZD (14) 
FA < 1 A. marina N 36°56'S 174°57'L NZD (14) 
Estão listadas as espécies dominantes. "FR" = Franja, "RI"= Ribeirinho, "FA"= Floresta Anã e "H"= altura do dossel. Retirados de (1) FELLER 
et al. (2003), (2) LOVELOCK & FELLER (2003), (3) FELLER et al. (2007), (4) LOVELOCK et al. (2007a), (5) KOCK (1997), (6) KOCK & 
SNEDAKER (1997), (7) FELLER (1995), (8) FELLER et al. (1999), (9) FELLER et al. (2002), (10) CHEESEMAN & LOVELOCK (2004), (11) 












TABELA 4. Concentração foliar de nitrogênio e fósforo e razão N:P foliar em diferentes tipos fisiográficos de manguezal dominados 
por R. mangle, L. racemosa e A. schaueriana.  
Bosque Espécie(s) N (mg/g) P (mg/g) N:P n Latitude Longitude País Ref. 
RI R. mangle 12,5 ± 0,4 0,8 ± 0,1 15,6 ± 2,0* 5 18°06'S 39°33'O Brasil (BRA) (1)  
RI L. racemosa 10,7 ± 1,3 1,3 ± 0,3 8,2 ± 2,1* 5 18°06'S 39°33'O BRA  (1) 
RI R. mangle, L. racemosa 15,5 1,3 11,9* 15 18°06'S 39°33'O BRA  (2) 
RI A. schaueriana  19,0 ± 0,9 1,5 ± 0,1 12,7 ± 1,0* 5 18°35'S 39°44'O BRA  (3) 
RI L. racemosa 14,8 ± 2,4  1,4 ± 0,4 10,6 ± 3,5* 10 18°35'S 39°44'O BRA  (3) 
RI R. mangle 12,9 ± 2,7 1,0 ± 0,1  12,9 ± 3,0* 10 18°35'S 39°44'O BRA  (3) 
RI L. racemosa 14,7 ± 2,6  1,6 ± 1,0 9,2 ± 6,0* 10 18°35'S 39°44'O BRA  (4) 
RI R. mangle 13,6 ± 4,7 1,0 ± 0,3 13,6 ± 6,2* 10 18°35'S 39°44'O BRA  (4) 
 MÉDIA 14,2 ± 3,9 1 ± 2 12 ± 5      
FR R. mangle 12,6 ± 0,5 1,0 ± 0,03 12,6 ± 0,7* 27 27°33'N 80°20'O EUA (5) 
FR R. mangle ~ 10,8  ~ 0,6
 a
 ~ 18,0* 10 18°14'N 65°36'O Porto Rico (PRI) (6) 
FR R. mangle ~ 6,5  ~ 0,4
 a
 ~ 16,3* 32 17°57'N 66°13'O PRI (7) 
FR R. mangle 8,9 ± 0,1 0,60 ± 0,04 14,8 ± 1,6 9 16°50'N 88°06'O BLZ (8) 
FR R. mangle 11,9 ± 1,4  1,0 ± 0,1 11,9 ± 1,8* 5 18°35'S 39°44'O BRA  (3) 
FR R. mangle 11,9 ± 1,5 1,1 ± 0,1 10,8 ± 0,2* 5 18°35'S 39°44'O BRA  (4) 
FR L. racemosa 11,5 ± 4 1,2 ± 0,3 9,6 ± 0,4* 5 18°35'S 39°44'O BRA  (4) 
FR L. racemosa 12,7 ± 3,5 1,2 ± 0,2 10,6 ± 3,4* 5 18°35'S 39°44'O BRA  (3) 
 MÉDIA 11 ± 3 0,9 ± 0,9 13 ± 3      




 ~ 30,8* 32 17°57'N 66°13'O PRI (7) 
BA L. racemosa ~ 9,9
 
  ~ 0,8
 
 ~ 12,4* 32 17°57'N 66°13'O PRI (7) 
BA R. mangle 12,7 ± 0,6 1,0 ± 0,1 12,7 ± 1,4* 5 18°06'S 39°33'O BRA  (1) 
BA L. racemosa 10,7 ± 1,5 1,6 ± 0,2 6,7 ± 1,3* 5 18°06'S 39°33'O BRA  (1) 
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BA R. mangle, L. racemosa 17,2 1,4 12,3* 15 18°06'S 39°33'O BRA  (2) 
 MÉDIA 13 ± 1 1 ± 1 15 ± 2      
FA R. mangle ~ 10,6 ~ 0,5  ~ 21,0* 30 18°14'N 65°36'O PRI (6) 
FA R. mangle 10,2 ± 1,4 0,4 ± 0,1 25,5 ± 7,2* 12 16°50'N 88°06'O BLZ (10) 
FA R. mangle 9,6 ± 0,5 0,4 ± 0,01 24,0 ± 1,4 9 16°50'N 88°06'O BLZ (8) 
FA R. mangle 12,2 ± 0,03 0,7 ± 0,2 17,4 ± 5,0 8 9°21'N 82°15'O PAN (11) 
 MÉDIA 11 ± 1 0,5 ± 0,6 22 ± 4      
Estão apresentados valores médios ± o desvio padrão. Valores aproximados foram retirados de gráficos. "*" indica valores calculados para o 
presente estudo. Em negrito estão apresentados os valores médios por tipo fisiográfico. "RI"= Ribeirinho, "FR" = Franja, "BA"= Bacia e "FA"= 
Floresta Anã. "n" indica o tamanho amostral. Retirados de (1) CUZZUOL & ROCHA (2001), (2) CUZZUOL & ROCHA (2012), (3) BERNINI et al. 
(2006), (4) BERNINI et al. (2010), (5) FELLER et al. (2003), (6) MEDINA et al. (2010), (7) LUGO et al. 2007, (8) FELLER et al. (2002), (10) FELLER 




















 Recentemente, a análise da composição isotópica do N (δ15N) tem sido investigada em 
manguezais (e.g. FRY et al. 2000, MCKEE et al. 2002, WOOLLER et al. 2003, FOGEL et al. 




N na amostra (Ramostra) (e.g. folhas, solo ou serapilheira), relativamente ao padrão 
internacional, a composição isotópica do N da atmosfera (Rpadrão= 0,0036765), em desvios por 
mil (‰): δ = (Ramostra/Rpadrão -1) x 1000. A abundância natural dos isótopos estáveis do N 
(δ15N) em compartimentos do sistema (e.g. vegetação, TABELA 5) é determinada (1) pela 
assinatura isotópica da fonte de N ou a mistura de fontes, (2) pelo fracionamento contra o 
isótopo pesado 
15
N durante reações de transformação do N no solo mediadas por micro-
organismos e (3) pelo fracionamento na planta, durante a absorção, assimilação e/ou 
translocação do N (DAWSON et al. 2002, MARTINELLI et al. 2009). O fracionamento contra o 
15
N durante reações químicas ocorre porque o isótopo pesado 
15
N forma ligações químicas 
mais fortes enquanto que o isótopo leve 
14
N reage mais rapidamente e necessita de menor 
energia de ativação (HÖGBERG 1997). 
 Estudos que avaliaram a composição isotópica do N em manguezais têm demonstrado 
que Bosques de Franja exibem maiores valores de δ15N (i.e. enriquecido em 15N) comparado à 
Florestas Anãs (TABELA 5). Diferentes hipóteses foram propostas para explicar esse padrão. A 
hipótese do fracionamento por micro-organismos no solo propõe que diferenças na assinatura 
isotópica do N entre ecossistemas resultam de diferenças na disponibilidade de N, nas taxas de 
transformação de N no solo e perdas de N para a atmosfera (HÖGBERG 1990, 1997). Menores 
limitações nutricionais e maiores taxas de transformação de N no solo em Bosques de Franja 
comparado a Florestas Anãs foi considerado como uma possível explicação para as diferenças 
de δ15N entre os tipos fisiográficos (ver FRY et al. 2000, MCKEE et al. 2002).  
 
TABELA 5. Composição isotópica do N (δ15N) em folhas de R. mangle em 
Bosques de Franja e Florestas Anãs.  
Bosque H (m) δ15N (‰) n Latitude Longitude País Ref. 
FR - ~ 7 5 - 10 25°28'N 80°21'O EUA (1) 
FR - + 7 5 - 10 25°17'N 80°18'O EUA (1) 
FR 3 - 7 + 2 5 - 10 25°15'N 80°27'O EUA (1) 
FR 3 - 6 + 0,2 10 17°57'N 65°36'O PRI (2) 
FR 4 - 7 + 0,1 9 16°50'N 88°06'O BLZ (3) 
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FR 5 - 6     0,0 ± 0,5 3 16°50'N 88°06'O BLZ (4) 
FR 5 - 6  - 0,6 ± 1,7 114 16°50'N 88°06'O BLZ (5) 
 MÉDIA 2      
FA - ~ 0  5 - 10 25°28'N 80°21'O EUA (1) 
FA - ~ 0  5 - 10 25°17'N 80°18'O EUA (1) 
FA - - 3  5 - 10 25°17'N 80°18'O EUA (1) 
FA < 1,5 - 5 5 - 10 25°15'N 80°27'O EUA (1) 
FA < 1,5 + 2 5 - 10 25°15'N 80°27'O EUA (1) 
FA < 2 - 5,4 9 16°50'N 88°06'O BLZ (3) 
FA < 1,5 - 6,8 ± 4,7 202 16°50'N 88°06'O BLZ (5) 
FA > 1,5 - 5,5 10 16°50'N 65°36'O PRI (2) 
FA < 1 - 7,5 10 16°50'N 65°36'O PRI (2) 
FA 0,5 - 1 - 10,1 ± 0,6 3 16°50'N 88°06'O BLZ (4) 
FA ~ 1,5 - 11,1 10 16°50'N 65°36'O PRI (2) 
 MÉDIA - 5      
Estão apresentados valores médios. Valores aproximados foram retirados de gráficos. 
Em negrito estão apresentados os valores médios por tipo fisiográfico. "FR" = Franja, 
"FA"= Floresta Anã e "H"= altura do dossel. "n" indica o tamanho amostral. Retirados 
de (1) FRY et al. (2000), (2) MEDINA et al. 2010, (3) MCKEE et al. (2002), (4) 
WOOLLER et al. (2003) e (5) FOGEL et al. (2008). 
    
De maneira geral, as florestas de mangue preservadas são caracterizadas por reduzidas 
concentrações de N inorgânico e taxas de transformação do N no solo, à exceção da fixação 
biológica do N (FBN) (i.e. produção de amônia "NH3
+
" e amônio "NH4
+
" a partir do N2 
atmosférico, mediada por micro-organismos que contêm a enzima nitrogenase) (TABELA 6). 
Altas taxas de FBN têm sido observadas em florestas de mangue associadas ao sedimento e à 
serapilheira, na rizosfera e sobre as raízes de espécies de mangue (e.g. HOLGUIN et al. 1992, 
MANN & STEINKE 1992, TOLEDO et al. 1995, LEE & JOYE 2006). A ação da nitrogenase exibe 
um alto requerimento energético e, portanto, ocorre apenas em circunstâncias de elevada 
oferta de C, adequada disponibilidade de P no solo e se a disponibilidade de formas 
inorgânicas de N no solo é reduzida. A nitrogenase é desnaturada na presença de oxigênio, em 
condições aeróbicas apenas os micro-organismos aeróbios e aeróbios facultativos, capazes de 
proteger a nitrogenase do contato com o oxigênio, realizam a FBN em menores taxas (CHAPIN 
et al.  2011). O sedimento anaeróbico e rico em MO favorece a ocorrência de altas taxas de 
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FBN em manguezais (REEF et al. 2010). No entanto, o solo de florestas de mangue pode ser 
bastante heterogêneo e a FBN pode ser limitada em sítios de menor oferta de C e P no solo, de 
condições aeróbicas (potencial redox "Eh" > 330 mV), de maior disponibilidade de NH4
+
 e 
também em sítios hipersalinos (> 48 ‰) e de condições de pH básico (> 6,5), que são 
condições supressoras da atividade da nitrogenase (ver PATRICK & MAHAPATRA 1968, 
ZUBERER & SILVER 1979, DICKER & SMITH 1981, VAN DER VALK & ATTIWILL 1984, 
HOWARTH & MARINO 1988, MANN & STEINKE 1992, TOLEDO et al. 1995, REEF et al. 2010, 
VOVIDES et al. 2011a,b, ROMERO et al. 2012). A FBN é a segunda maior atividade bacteriana 
em manguezais, atrás apenas da decomposição anaeróbica por bactérias redutoras de sulfato 
(HOLGUIN et al. 2001), o que caracteriza e reduzida disponibilidade de N nesses ambientes. A 
importância da FBN associativa foi pouco investigada em plantas de mangue. A FBN livre, no 
entanto, parece contribuir significativamente com a oferta de N no solo de manguezais.   
 
TABELA 6. Concentração de formas inorgânicas do N na água 
intersticial e estimativas das taxas de transformação do N no 
solo de Florestas de mangue. 


























































Estão apresentados valores médios retirados de (1) MIDDELBURG 
et al. (1996), (2) FELLER et al. (2002), (3) KRISTENSEN et al. 
(1998), (4) NEDWELL et al. (1994), (5) KRISTENSEN et al. (1995), 
(6) ALONGI et al. (2002), (7) LEE & JOYE (2006), (8) ALONGI et al. 
(1999), (9) ALONGI et al. (2000), (12) CORREDOR et al. (1999), 
(13) PURVAJA et al. (2008), (14) VOVIDES et al. (2011b) e (15) 





 A mineralização do N inclui as reações de amonificação e de nitrificação. A 




a partir do N orgânico dissolvido na 








disponíveis no solo, mediadas por micro-organismos. A mineralização do N é em parte 
determinada pela quantidade de substrato disponível para a decomposição (i.e. quantidade de 
serapilheira e o teor de MO no solo) e pelas taxas de decomposição (CHAPIN et al.  2011). Em 
manguezais, a frequência de inundação é apontada como o principal determinante das taxas de 
decomposição e de mineralização do N. A inundação pela maré mantém as condições de 
umidade e temperatura adequadas à atividade de micro-organismos no solo, favorece a 
lixiviação e renova o oxigênio do solo, promovendo a manutenção de condições 
moderadamente redutoras (330 > Eh > -100 mV), favoráveis à mineralização do N (ver 
PATRICK & MAHAPATRA 1968, REICE et al. 1984, TWILLEY et al. 1986, MACKEY & SMAIL 
1996, MIDDLETON & MCKEE 2001, FELLER et al. 2002). As taxas de decomposição e de 
mineralização do N em manguezais também são determinadas pela qualidade da serapilheira e 
da MO no solo (e.g. as concentrações de N e taninos e a razão C:N da serapilheira e no solo) 
(ALONGI et al. 1993, FELLER 1995, TWILLEY et al. 1997, FELLER et al. 1999, CHEN & TWILLEY 
1999, KRISTENSEN et al. 2008). Quanto maior é oferta de N no solo, menor é a imobilização 
desse nutriente por micro-organismos do solo e maior é a taxa de mineralização do N (CHAPIN 
et al.  2011). Os taninos, por outro lado, exercem um efeito negativo sobre a mineralização do 
N, formando complexos recalcitrantes com proteínas no solo, que são resistentes à degradação 
por micro-organismos (ver MAIE et al. 2003). 
 As perdas de formas gasosas de N para a atmosfera ocorrem durante a nitrificação, 










 perdida para a atmosfera, mediadas por micro-organismos. 
Perdas de NO e N2O para a atmosfera também ocorrem durante a nitrificação. As taxas de 
nitrificação, desnitrificação e volatilização são reduzidas em manguezais (ALONGI et al. 1992, 
KRISTENSEN et al. 1995, RIVERA-MONROY et al. 1995a, RIVERA-MONROY & TWILLEY 1996, 
KRISTENSEN et al. 1998, VOVIDES et al. 2011b) (TABELA 6). Limitações à nitrificação em 
manguezais incluem a absorção de NH4
+ 
pela vegetação e imobilização por micro-organismos 
do solo (MORREL & CORREDOR 1993, RIVERA-MONROY & TWILLEY 1996, PURVAJA et al. 
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2008),  condições redutoras do solo (Eh < 330 mV) (PATRICK & MAHAPATRA 1968, SMITH & 
PATRICK 1983, ARMSTRONG et al. 1985, REEF et al. 2010) e a inibição da atividade de 
bactérias nitrificantes onde a concentração de taninos no solo é elevada (ALONGI et al. 1992). 




 pela vegetação e 
imobilização por micro-organismos do solo (CORREDOR & MORREL 1994, RIVERA-MONROY et 
al. 1995a, RIVERA-MONROY & TWILLEY 1996) e em sítios de condições aeróbicas (Eh > 330 
mV) (PATRICK & MAHAPATRA 1968, REEF et al. 2010). A volatilização em manguezais é 
limitada pela oferta de NH4
+





 é reduzida (ALONGI et al. 1992, VOVIDES et al. 2011b).  
 Os tipos fisiográficos de manguezal diferem em taxas de processos ecossistêmicos e 
em fatores abióticos reguladores das taxas de transformação do N no solo. Os tipos 
fisiográficos de manguezal diferem na oferta de nutrientes no solo (FELLER 1995, RIVERA-
MONROY & TWILLEY 1996, COELHO JR. 1998, FELLER et al. 1999, 2002, COELHO JR. 2003, 
MCKEE et al. 2002, FELLER et al. 2003, CHEESEMAN & LOVELOCK 2004), frequência de 
inundação (FELLER et al. 2002, MCKEE et al. 2002, COELHO JR. 2003), em produtividade (LIN 
& STERBERG 1992a,b,c, FELLER et al. 2002, 2003, CHEESEMAN & LOVELOCK 2004, ALMEIDA 
2005, LUGO 2007) e em taxas de decomposição (FELLER et al. 2002, ALMEIDA 2005). É 
esperado, portanto, que os tipos fisiográficos de manguezal difiram em taxas de transformação 
do N no solo, maiores em manguezais Ribeirinhos, seguido por manguezais de Franja, de 
Bacia e Florestas Anãs (ver TWILLEY et al. 1986, TWILLEY 1988, 1995). 
 A variabilidade de δ15N em manguezais também tem sido relacionada à limitação por 
P. A hipótese da demanda de crescimento e o fracionamento durante a absorção pela planta 
(GOERICK et al. 1994) propõe que sob menores limitações nutricionais há a maior demanda 




N, resultando no menor fracionamento contra o 
15
N durante a absorção pela planta. 
Observando a maior limitação por P em Florestas Anãs comparado a Bosques de Franja (ver 
TABELA 4), MCKEE et al. (2002) propuseram que em Florestas Anãs há a menor demanda por 
N pela vegetação e que o maior fracionamento contra o 
15
N durante a absorção resulta nos 
menores valores de δ15N em manguezais Anãos comparado a manguezais de Franja. A relação 
entre o δ15N foliar e o P em manguezais foi proposta a partir de experimentos de fertilização 
que verificaram que (1) a fertilização por N em Bosques de Franja e Florestas Anãs resulta na 
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diminuição do δ15N foliar (a maior oferta de N aumenta a limitação por P) e que (2) a 
fertilização por P em Florestas Anãs resulta no aumento do δ15N foliar (diminuição da 
limitação por P) (TABELA 7). 
 
TABELA 7. Composição isotópica do N (δ15N) foliar de 
indivíduos de R. mangle fertilizados por N e por P em Bosques 
de Franja e Florestas Anãs. 
  δ15N (‰)    
 C N P n Ref. 
FR + 0,1 - 3,0 + 0,12 9 (1) 
FR + 0,5 - 2,6 + 0,7 3 (2) 
FA - 5,8 - 8,0 + 0,12 9 (1) 
FA - 5,2 - 7,7 - 0,2 3 (2) 
"FR"= Franja e "FA"= Floresta Anã. "C" indica indivíduos controle, 
"N" indica indivíduos fertilizados por N e "P" indica indivíduos 
fertilização por P. "n" indica o tamanho amostral. Retirados de (1) 
MCKEE et al. (2002) e (2) FOGEL et al. (2008). 
 
 Outra explicação para a variabilidade de δ15N em manguezais relacionada a oferta de P 
é descrita pela hipótese da absorção de N regulada pela disponibilidade de P. Experimentos 
de fertilização demonstraram que a limitação por P em Florestas Anãs resulta em menores 
condutância estomática e hidráulica (CHEESEMAN & LOVELOCK 2004, LOVELOCK et al. 2004, 
2006a,b), o que poderia impor limitações à absorção de N no tipo fisiográfico.
 
Assim, FOGEL 
et al. (2008) propuseram que a maior limitação por P em Florestas Anãs limitaria a absorção 
de N nesse tipo fisiográfico e que o maior fracionamento contra o 
15
N durante a absorção pela 
planta resultaria no menor δ15N foliar em Florestas Anãs comparado a Bosques de Franja. Essa 
hipótese exemplifica como a dinâmica de nutrientes e as relações hídricas nos ecossistemas 
podem ser intimamente relacionadas. 
 A análise da composição isotópica do C (δ13C) na vegetação fornece medidas 
integradas da eficiência no uso da água em plantas C3 (i.e. a assimilação de C por unidade de 
água perdida na transpiração durante o tempo de vida foliar). Em plantas C3, a variabilidade 
de δ13C foliar reflete (1) diferenças na assinatura isotópica de fontes de CO2 atmosférico, (2)  
diferenças na capacidade fotossintética foliar e/ou (3) diferenças na relação entre a pressão 
 19 
 
interna de CO2 na câmara estomática (pi) e a pressão externa de CO2 da atmosfera (pa) (i.e. 
condutância estomática). Quanto maior é a condutância estomática (relação "pi/pa" maior), 
maior é o fracionamento contra o isótopo pesado 
13C e menores são os valores de δ13C foliar. 
Por outro lado, quanto maior é a capacidade fotossintética, maior é o consumo de CO2 (relação 
"pi/pa" menor), menor é a discriminação contra o 
13C e maiores são os valores de δ13C foliar 
(FARQUHAR et al.1982, 1989, EHLERINGER et al.1993). Estudos sobre a variabilidade de δ13C 
revelam maiores valores na vegetação de manguezais anãos comparados a Bosques de Franja 
(TABELA 8), indicando uma maior eficiência no uso da água por espécies de mangue em 
florestas anãs comparado à Bosques de Franja (e.g. LIN & STERNBERG 1992a,b,c, RAO et al. 
1994, MCKEE et al. 2002, MEDINA & FRANCISCO 1997, KAO et al. 2001, CHEESEMAN & 
LOVELOCK 2004, WEI et al. 2008, MEDINA et al. 2010). 
 
TABELA 8. Composição isotópica do C (δ13C) em folhas de R. mangle em Bosques de Franja e 
Florestas anãs.  
Bosque H (m) Espécie(s) δ15N (‰) n Latitude Longitude País Ref. 
FR 3 - 6 R. mangle - 25,6 10 17°57'N 65°36'O PRI (1) 
FR 4 - 7 R. mangle - 28,4 9 16°50'N 88°06'O BLZ (2) 
FR 5 - 6 R. mangle - 27,6 3 16°50'N 88°06'O BLZ (3) 
FR 5 - 6 R. mangle - 27,6 114 16°50'N 88°06'O BLZ (4) 
FR 4 - 6 R. mangle - 26,7 99 16°50'N 88°06'O BLZ (5) 
  MÉDIA - 27,2      
FA > 1,5 R. mangle - 24,8 10 16°50'N 65°36'O PRI (1) 
FA < 1 R. mangle - 24,6 10 16°50'N 65°36'O PRI (1) 
FA ~ 1,5 R. mangle - 25,1 10 16°50'N 65°36'O PRI (1) 
FA < 2 R. mangle - 26,5 9 16°50'N 88°06'O BLZ (2) 
FA 0,5 - 1 R. mangle - 24,2 3 16°50'N 88°06'O BLZ (3) 
FA < 1,5 R. mangle - 24,2 202 16°50'N 88°06'O BLZ (4) 
FA < 2 R. mangle - 25,4 96 16°50'N 88°06'O BLZ (5) 
  MÉDIA - 25      
Estão apresentados valores médios. Valores aproximados foram retirados de gráficos. Em negrito 
estão apresentados os valores médios por tipo fisiográfico. "FR" = Franja, "FA"= Floresta Anã e "H"= 
altura do dossel. "n" indica o tamanho amostral. Retirados de (1) MEDINA et al. (2010), (2) MCKEE et 




 Os Bosques de Franja e Florestas Anãs diferem em fatores reguladores da condutância 
estomática e capacidade fotossintética e, portanto, é esperado que difiram no δ13C foliar. 
Fatores reguladores da condutância estomática e capacidade fotossintética em plantas de 
mangue incluem a salinidade, por sua influência no potencial hídrico do solo (BALL & 
FARQUHAR 1984a,b, NAIDOO 1985, 1987, 1989, CLOUGH & SIM 1989, LIN & STERNBERG 
1992a, KAO et al. 2001, NAIDOO et al. 2002), a duração da inundação (NAIDOO 1985), a 
umidade do ar (BALL & FARQUHAR 1984a, ANDREWS & MULLER 1985, CLOUGH & SIM 1989, 
NAIDOO 1989, RODRIGUES et al. 2011), a intensidade luminosa (BALL & CRITCHLEY 1982, 
CHEESEMAN et al. 1991, 1997, TAKEMURA et al. 2000, NAIDOO et al. 2002, CHEESEMAN & 
LOVELOCK 2004, RODRIGUES et al. 2011) e a oferta de nutrientes (KAO et al. 2001, 
CHEESEMAN & LOVELOCK 2004, LOVELOCK & FELLER 2003, LOVELOCK et al. 2004, 2006a,b). 
Estudos recentes sobre a variabilidade de δ15N e δ13C em manguezais sugerem que ambos 
podem ser regulados pela oferta de nutrientes, especialmente do P, por impor limites ao 
crescimento e à demanda por N e à condutividade hidráulica e absorção de N (ver FOGEL et al. 
2008, MEDINA et al. 2010).   
 Outro importante atributo ecofisiológico relacionado à dinâmica de nutrientes e as 
relações hídricas nos ecossistemas é a área foliar específica (AFE), medida da área foliar 
interceptadora de luz por unidade de massa seca investida na construção foliar (também 
aparece como a medida da massa seca por unidade de área foliar na literatura, "leaf mass per 
area", LMA). A menor AFE (ou maior LMA) caracteriza folhas mais espessas e/ou densas. O 
espectro de economia foliar proposto por WRIGHT et al. (2004) com base em dados obtidos de 
2.548 espécies vegetais de 219 famílias em 175 locais do mundo, sugere que em ambientes 
com maior potencial de retorno rápido dos nutrientes e massa investidos nas folhas (i.e. com 
maior oferta de nutrientes e/ou água), a vegetação tende a exibir maiores valores de AFE, 
tipicamente associada à maiores taxas fotossintéticas e de respiração, maior concentração de N 
e P nas folhas e menor longevidade foliar, comparado à ambientes com potencial de retorno 
lento dos investimentos nas folhas (i.e. com menor oferta de nutrientes e/ou água). Diferenças 
em AFE refletem e caracterizam diferenças em limitações nutricionais e/ou disponibilidade de 




A AFE é um atributo relacionado à retenção de nutrientes nos ecossistemas. Outros 
mecanismos de retenção de nutrientes em manguezais incluem o hábito perene e a 
longevidade foliar (média de 16 meses) (KOMIYAMA et al. 2008), a retranslocação de 
nutrientes de folhas senescentes para outros tecidos (LUGO 2007), a elevada concentração de 
taninos na serapilheira e no solo, que reduzem as taxas de decomposição da MO (MAIE et al. 
2003, LIN et al. 2010), o elevado investimento em biomassa abaixo do solo (maiores taxas de 
biomassa abaixo/acima do solo, TABELA 2) (MOKANY et al. 2006) e a proliferação de raízes  
dentro de raízes senescentes (MCKEE 2001). De maneira geral, os processos de decomposição, 
mineralização e assimilação de N por micro-organismos do solo e vegetação parecem ser 
altamente acoplados em manguezais, conservando o N no sistema (KRISTENSEN et al. 1998, 
HOLGUIN et al. 2001). No entanto, existe uma elevada diversidade estrutural em florestas de 
mangue e que parece ser acompanhada por diferenças na importância de entradas e saídas de 
N no sistema.  
5. MATERIAL E MÉTODOS 
5.1. Caracterização da área de estudo 
 O estudo foi conduzido em área de manguezal no Parque Estadual da Ilha do Cardoso 
(PEIC), município de Cananéia, extremo sul do litoral do Estado de São Paulo (FIGURA 2). Os 
bosques de mangue, classificados como Bosques de Franja e de Bacia por COELHO-JR. (1998, 
2003) (FIGURA 3), ocupam uma faixa estreita que varia de cerca de 50 à 150 m da margem até 
a transição com a vegetação de Restinga. O mangue-vermelho Rhizophora mangle domina os 
manguezais na área de estudo, mas também ocorrem indivíduos de mangue-branco 
Laguncularia racemosa e de mangue-preto Avicennia schaueriana (COELHO-JR. 1998, 2003). 
A maré é do tipo mista, predominantemente semi-diurna (i.e. regime de marés caracterizado 
por duas prea-mares e duas baixa-mares em cada dia lunar) (SCHAEFFER-NOVELLI 1990b), 
com amplitude média de 0,13 m na maré de quadratura (i.e. maré de menor amplitude que 
ocorre durante a Lua Crescente e a Lua Minguante) e de 0,83 m na maré de sizígia (i.e. maré 
de maior amplitude que ocorre durante a Lua Cheia e a Lua Nova) (MIYAO & HARARI 1989). 
A média de temperatura na região é de 21 °C. No mês mais quente do ano (Janeiro), a média 
de temperatura é de 25 °C e de 9 °C no mês mais frio (Julho). A precipitação anual média é de 
cerca de 2.270 mm, maior em Fevereiro (313 mm) e em Março (316 mm) e menor em Agosto 
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(83 mm). A evapotranspiração média anual é de cerca de 1.657 mm, maior em Janeiro (151 
mm) e menor em Junho (93 mm), sempre menor do que a precipitação. Não há estação seca na 
região, a evapotraspiração é maior nos meses em que a precipitação também é maior 
(SCHAEFFER-NOVELLI 1990b, dados de 1956-1980, obtidos pelo Instituto Oceanográfico da 
Universidade de São Paulo).  
 
 
FIGURA 2. Localização da área de estudo indicada pelo símbolo " ", no Parque Estadual 





 FIGURA 3. Bosque de Franja (A) e de Bacia (B) na Ilha do Cardoso, Cananéia, São Paulo.
  
 Os manguezais de Franja e de Bacia na área de estudo diferem em características 
físico-químicas do solo, frequência de inundação e taxas de processos ecossistêmicos (TABELA 
9). A concentração de argila, MO, de N, P e potássio (K) totais e de P e K disponíveis no solo 
são maiores no manguezal de Franja comparado ao manguezal de Bacia. A frequência de 
inundação é maior no manguezal de Franja e a salinidade é menor no manguezal de Bacia, 
possivelmente relacionado à elevada precipitação na região e à entrada de água doce no 
manguezal de Bacia pelo lençol freático e escoamento superficial (COELHO-JR. 2003). O 
manguezal de Franja também exibe maiores taxas de produtividade e decomposição da 
matéria orgânica comparado ao manguezal de Bacia (ALMEIDA 2005).  
 
TABELA 9. Características do solo, frequência de inundação e taxas de produção e 
decomposição da serapilheira (frações foliar, madeira e total) em Bosques de Franja e 
de Bacia na Ilha do Cardoso, Cananéia, SP.  
 Franja Bacia 
Solo    
Silte e Argila (%) 
(1) 




















 0,2 - 14,7 0,0 - 1,2 




 4,0 - 45,0 2,0 - 8,0 
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 3,4 - 17,1 2,1 - 5,8 
Salinidade (ups)
 (1)
 16,0 - 34,0 12,0 - 30,5 
Frequência de inundação (% dias do ano) 
(1) 
72,7 - 97,7 22,7 - 62,2 





Total   7,93 - 10,63 5,91 - 7,50 
Folhas 4,84 - 5,37 4,10 - 5,66 
Madeira 0,60 - 1,44 0,35 - 0,61 
Decomposição da serapilheira *
(2)
   
k (dias
-1
) 0,005 - 0,008 0,004 - 0,006 
Meia vida foliar (dias)  55 - 100 63 - 128 
Estão apresentados os teores de nutrientes no solo na profundidade de 0 à 10 cm e a salinidade 
na profundidade de 0 à 50 cm. "MO" = Matéria orgânica e "k" = constante de decaimento. "*" 
indica dados apenas para R. mangle. Retirados de (1) COELHO JR. (2003) e (2) ALMEIDA (2005).  
 
5.2. Coleta de dados  
 Para a determinação do desenho amostral, duas linhas perpendiculares nos sentidos 
Norte-Sul e Leste-Oeste foram traçadas sobre o mapa da área de interesse. Posteriormente, 
112 pares de números foram sorteados aleatoriamente, correspondentes às coordenadas "X,Y" 
(m) dos 112 pontos amostrais. No campo, o ponto "0,0" foi estabelecido como referência, a 
partir do qual os 112 pontos amostrais foram estabelecidos por entre os Bosque de Franja e de 
Bacia às margens com a Baía do Trapandé, em Janeiro de 2012 (FIGURA 4). Em cada ponto, o 
indivíduo arbóreo mais próximo com o diâmetro na altura do peito (DAP) superior a 4 cm foi 
identificado (FIGURA 5A), georreferenciado e teve amostras foliares coletadas em diferentes 
pontos da copa (FIGURA 5B).  Indivíduos das três espécies foram amostrados no manguezal de 
Franja, mas apenas indivíduos de R. mangle foram amostrados no manguezal de Bacia. Em 
cada ponto amostral, também foram obtidas uma amostra de solo (cerca de 300 g), entre 0 e 10 
cm de profundidade (FIGURA 5C), uma amostra da fração foliar da serapilheira (entre 10 e 20 
folhas) em torno do indivíduo amostrado (FIGURA 5D) e quantificado o potencial redox da 
solução do solo com um medidor portátil ORP Meter HI 98201 (± 5 mV) (Hanna Instruments) 
em poças de água naturais ou escavadas (FIGURA 5E). Para a caracterização físico-química do 
solo na área de estudo, amostras do perfil do solo foram obtidas em 16 dos 112 pontos 
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amostrais, 12 em área de manguezal de Franja e 4 em área de manguezal de Bacia, localizados 
a diferentes distâncias da margem  (FIGURA 4). As amostras do perfil do solo foram divididas 
nos intervalos 0-5, 5-10 e 10-30 cm de profundidade (cerca de 400 g cada). Todo o material 
coletado foi acondicionado em sacos plásticos herméticos identificados. 
 
 
FIGURA 4. Localização dos pontos amostrais na Ilha do Cardoso, Cananéia, 
SP. " " indica pontos de coleta em área de Bosque de Franja e " " indica 
pontos de coleta em área de Bosque de Bacia. Pontos de coleta em que 
também foram obtidas amostras de perfil do solo estão indicados por " " 





 Para descrever a estrutura dos Bosques de Franja e de Bacia, 36 parcelas de 10 x 4 m 
foram estabelecidas buscando abranger os 112 pontos amostrais, em que todo o indivíduo 
arbóreo com DAP superior a 1,4 cm foi identificado e registrado o perímetro na altura do peito 
(PAP) com uma fita métrica e a altura (m) estimada visualmente. Imediatamente após os 
procedimentos no campo, 5 folhas de cada indivíduo foram prensadas para o cálculo do 
atributo AFE e umedecidas em álcool 70% para a sua preservação, o material foliar e de 
serapilheira foram colocados para secar à temperatura ambiente e as amostras de solo foram 
acondicionadas sob resfriamento. No laboratório, o material foliar e de serapilheira foi lavado 
em água corrente e seco em estufa a 60 °C por 72 h e as amostras de solo foram mantidas sob 
refrigeração até o seu processamento.  
 
 
FIGURA 5. Procedimentos no campo: (A) Indivíduo de L. racemosa identificado, (B) coleta 
de folhas, (C) de solo, (D) de serapilheira e (E) determinação do potencial redox.  
   
5.3. Análises laboratoriais 
5.3.1. Cálculos de estrutura da vegetação  
 Os registros de PAP (cm) foram convertidos em DAP (cm) segundo a fórmula "DAP = 
PAP/π". Para o cálculo da área basal (AB) (m2), foi utilizada a fórmula "AB = π (DAP)2/4". A 
AB média por espécie ou tipo fisiográfico corresponde a média aritmética da AB dos 
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). O DAP médio foi calculado com base na 
fórmula "DAP =      A       , em que AB é a área basal média (m2.ha-1) e "n" é o número 
de indivíduos por ha.  
5.3.2. Área foliar específica (AFE) 
 Para o atributo AFE, medida da área foliar por unidade de massa seca, a área foliar das 
folhas prensadas no campo foi obtida com um escâner CI-202 Area Meter (CID, Inc.). 
Posteriormente, as folhas foram secas em estufa à 60 °C por 72 h e pesadas em uma balança 
semi-analítica (0,001g) para a determinação da massa foliar seca. 
5.3.3. N e C totais e análise isotópica do N e do C no sistema solo-planta-serapilheira 
 Do material foliar, as folhas maduras (i.e. verdes, completamente estendidas e inseridas 
em caule lignificado), livres de fungos, galhas e outros danos foram selecionadas para a 
análise isotópica, compondo cerca de 200 g. O material foliar selecionado e de serapilheira foi 
passado em um moedor de facas e moído em pó fino com o auxílio de nitrogênio líquido em 
almofariz e pistilo. Entre 2 e 3 mg das amostras pulverizadas foram pesadas em uma balança 
analítica (0,001 mg) e armazenadas em cápsulas de estanho para as análises. Sub-amostras do 
solo coletado (cerca de 100 g) nos 112 pontos amostrais (entre 0 e 10 cm de profundidade) e 
nos 16 pontos de perfil do solo (nos intervalos 0-5, 5-10 e 10-30 cm de profundidade) foram 
secas em estufa a 55 °C por 24 h e destorroadas com uma peneira (2 mm). Posteriormente, as 
amostras de solo (cerca de 2 g) tiveram as raízes removidas manualmente, foram submetidas a 
um tratamento de lavagem ácida com HCl 10% para a remoção de carbonatos (INGRAM 1971), 
secas em estufa a 40 °C por 48 h e moídas em pó fino em almofariz e pistilo. Das amostras 
pulverizadas, sub-amostras (entre 30 e 50 mg) foram pesadas em uma balança analítica 
(0,01 mg) e acondicionadas em cápsulas de estanho. As concentrações de N e C totais foram 
quantificadas por um analisador elementar (Carlo Erba) e a composição isotópica do N (δ15N) 
e do C (δ13C) foram fornecidas por um espectrômetro de massas para razões isotópicas 
(ThermoQuest-Finnigan Delta Plus), acoplado ao analisador elementar, no Laboratório de 
Ecologia Isotópica do Centro de Energia Nuclear na Agricultura (CENA/USP). O δ15N e o 
δ13C expressam a proporção de 15N/14N e 13C/12C na amostra (Ramostra), relativamente ao 
padrão internacional, a composição isotópica do N da atmosfera (Rpadrão= 0,0036765) e do C 
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de Pee dee Belamite (PDB; rocha calcária da região do Grant Canyon, EUA) (Rpadrão= 
0,0112372), em desvios por mil (‰): δ = (Ramostra/Rpadrão -1) x 1000. O material de referência 
para a análise isotópica foliar e da serapilheira foi a cana-de-açúcar e para o solo, o solo 




N foi de 0,15 %, 0,01 %, 0,15 % e 
0,30 %, respectivamente.  
5.3.4. Teores de P foliar e na serapilheira e de polifenóis totais na serapilheira 
 Sub-amostras do material foliar e de serapilheira seco e moído (cerca de 0,5 g) foram 
destinadas à determinação da concentração de P, determinada por espectrometria utilizando o 
reativo metavanadato de amônio + molibdato de amônio, após a digestão do material em uma 
mistura de ácido nítrico e ácido perclórico diluídos em água deionizada, no Laboratório de 
Fertilidade de Solos (CENA/USP). A concentração de polifenóis totais na serapilheira foi 
determinada pelo método de Folin-Ciocalteau (FOLIN & CIOCALTEAU 1927). Os polifenóis 
totais foram extraídos de 100 mg das amostras de serapilheira peneiradas em 5 ml de acetona 
70 %, por 1 h a 4 °C. Para a leitura da concentração de polifenóis totais nos extratos foi 
utilizado o corante Folin-Ciocalteu e registrados os valores de absorbância em 760 nm com 
um espectrofotômetro Shimadzu UV-1203.  
5.3.5. Taxas de mineralização do N e de nitrificação líquidas e a concentração de N 
inorgânico no solo  




 e as taxas de 




) e de nitrificação (produção de NO3
-
) líquidas 
(i.e. produção bruta menos a assimilação por micro-organismos do solo) de acordo com 
metodologia proposta por PICCOLO et al. (1994) no solo coletado entre 0 e 10 cm de 
profundidade, nos 112 pontos amostrais. Para a determinação de umidade, sub-amostras  
(cerca de 10 g) tiveram as raízes removidas manualmente, foram pesadas em uma balança 
semi-analítica (0,1 g), secas em estufa à 105 °C por 48 h e pesadas novamente. A diferença 
entre o peso úmido (PU) e o peso seco (PS) representa o teor gravimétrico de água no solo 
(TG H2O), de acordo com o cálculo TG (%) = ((PU - PS)/PS) x 100. Outras sub-amostras 
(20 g) tiveram as raízes removidas manualmente e foram destinadas a extração das formas 
inorgânicas do N em 100 ml de KCl 1M. Após 24 h, os extratos foram filtrados e armazenados 
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em frascos de vidro de tampa hermética, mantidos congelados. O restante do solo coletado 
permaneceu no escuro por 7 dias a temperatura ambiente. Posteriormente, os extratos das 
amostras incubadas foram obtidos seguindo a mesma metodologia e preservados sob 




 com um 
espectrofotômetro Shimadzu UV-1203. Para a leitura colorimétrica de NH4
+
, foi utilizado o 
reagente de Nessler e registrados os valores de absorbância em 425 nm. Para a leitura de NO3
-
, 
os extratos foram vertidos diretamente nas cubetas e registrados os valores de absorbância em 
218, 228, 254 e 280 nm. A diferença entre os valores de absorbância obtidos para 218 e 
228 nm correspondem à concentração de NO3
-
 na amostra, reduzidos da diferença entre os 
valores de absorbância obtidos para 245 e 280 nm, proporcional à concentração de substâncias 





 foram transformadas para as concentrações de nitrogênio do amônio 
(N-NH4
+
) e nitrogênio do nitrato (N-NO3
-
), com o objetivo de enfocar apenas as 
transformações do N no solo. A mineralização líquida do N corresponde a diferença entre o 




 final (i.e. das amostras incubadas) e inicial 
e a nitrificação líquida, a diferença na concentração de N-NO3
-
 final e inicial.  
 Possíveis limitações às taxas de mineralização do N e de nitrificação foram 
investigadas. Para a mineralização do N, foram avaliadas a influência do teor gravimétrico de 
água no solo, do potencial redox e de atributos de qualidade da MO no solo (concentração de 
N e razão C:N) e da serapilheira (concentrações de N e P, as razões C:N, C:P, N:P e o teor de 
polifenóis totais). Para a nitrificação, foram avaliadas a influência do potencial redox no solo e 
as concentrações de N-NH4
+ 
no solo e de polifenóis totais na serapilheira. 
5.3.6. Caracterização físico-química do solo 
 As amostras de perfil do solo (cerca de 400 g) destinadas a caracterização físico-
química foram secas em estufa a 55 °C por 48 h, destorroadas com uma peneira (2 mm), 
tiveram as raízes removidas manualmente e agrupadas por tipo fisiográfico. As análises físico-
químicas do solo foram realizadas pelo Departamento de Solos e Nutrição de Plantas da 
ESALQ/USP, de acordo com os procedimentos utilizados pela EMBRAPA (1997, 1999). A 
análise de textura do solo foi realizada segundo o método de BOUYOUCOS (1932) e para a 
determinação da classe textural do solo foi utilizado o triângulo textural do United States 
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Department of Agriculture (USDA). O teor de MO foi determinado através da oxidação da 
matéria orgânica via úmida com dicromato de potássio em meio sulfúrico e titulação com 







) e magnésio (Mg
2+
), foram extraídas em Acetato de Amônio 1M. A leitura da 
concentração de Na
+
 foi feita por fotometria de chama, de K
+






 por espectrofotometria de absorção atômica. A acidez ativa (pH) foi determinada através 
de medição eletroquímica da concentração efetiva de íons H
+
 na solução do solo em H2O por 





determinada através de extração em Acetato de Cálcio e titulação alcalimétrica. A acidez 
trocável (Al
3+
) foi determinada por extração em KCl 1M e leitura volumétrica com solução de 
NaOH. O P disponível foi extraído em solução Mehlich 1 e a leitura foi feita por 
espectrofotometria com o reagente molibdato de amônio. 
5.4. Análises estatísticas 
 Para a análise dos resultados, estes foram agrupados por tipo fisiográfico e por espécie. 
A normalidade dos grupos de dados foram avaliadas pelo teste de D'Agostino-Pearson ou 
D'Agostino, dependendo do tamanho amostral. As comparações entre grupos de dados foram 
avaliadas pelo teste t de Student, análise de variância (ANOVA, um critério) seguido pelo 
teste de Tukey ou pelos testes não-paramétricos de Mann-Whitney ou de Kruskal-Wallis 
seguido pelo teste de Dunn, com o software BioEstat 5.0 (AYRES et al. 2007). As variáveis 
que exibiram uma distribuição normal dos dados foram representadas pela média e o desvio 
padrão e variáveis que não exibiram distribuição normal foram representadas pela mediana e o 
1° e o 3° quartís ou pela mediana e o coeficiente de variação.    
 A presença de autocorrelação espacial foi avaliada através de correlogramas 
univariados utilizando o coeficiente I de Moran (MORAN 1950, LEGENDRE & FORTIN 1989), 
para cada uma das variáveis, com o software PASSaGE 2.0 (ROSENBERG 2001). Na presença 
de autocorrelação espacial (que viola o pressuposto de independência das amostras), as 
correlações entre variáveis foram avaliadas pelo teste t modificado para correlação com 
correção de Dutilleul (CLIFFORD et al. 1989, DUTILLEUL 1993), com o software PASSaGE 2.0. 
Para tal, foram construídas matrizes distância entre os pontos amostrais, com base nas 
variáveis de interesse e na distância geográfica entre os pontos. Na ausência de autocorrelação 
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espacial e adequação aos demais pressupostos da estatística paramétrica, as correlações entre 
variáveis foram avaliadas pela análise de correlação de Pearson, com o software BioEstat 5.0. 
 Para a análise da presença de autocorrelação espacial foi utilizado o nível de 
significância corrigido de Bonferroni para correlações múltiplas (ODEN 1984). Para os demais 
testes foi considerado o nível de significância p = 0,05. A significância de diferenças entre 
grupos de dados e de relações entre variáveis foi avaliada com e sem os outliers identificados 
pela análise de valores extremos (ROSNER 2010), com o software BioEstat 5.0. Foram 
consideradas significativas as diferenças e relações que mantiveram a significância estatística 
após a remoção dos outliers.    
6. RESULTADOS   
6.1. Estrutura dos Bosques de Franja e de Bacia  
 A altura do dossel, a AB por unidade de área e o DAP médio foram maiores no 
manguezal de Franja e a densidade de indivíduos foi maior no manguezal de Bacia (TABELA 
10). No manguezal de Franja, R. mangle exibiu a maior densidade de indivíduos, altura e AB 
por unidade de área. L. racemosa e A. shaueriana não diferiram nessas características e 
A. shaueriana exibiu o maior DAP médio, seguido de R. mangle  e L. racemosa.  No 
manguezal de Bacia, R. mangle e L. racemosa exibiram densidade de indivíduos, altura e AB 
por unidade de área similares. A. schaueriana exibiu a menor densidade de indivíduos e AB 
por unidade de área e L. racemosa exibiu maior DAP médio comparado a R. mangle. Apenas 
1 único indivíduo de A. schaueriana ocorreu nas 9 parcelas instaladas no manguezal de Bacia, 
o que inviabilizou comparações de altura e DAP médio com as demais espécies.  
 
TABELA 10. Características da estrutura da vegetação nos Bosques de Franja 
e de Bacia na Ilha do Cardoso, Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012. 




R. mangle 2.686 A,a 5.472 B,a 
L. racemosa 1.214 A,b 1.750 A,a 
A. schaueriana 339 A,b 28 A,b 
Total 4.241 A 7.250 B 
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Altura (m)   
R. mangle 8 (2 - 14) A,a 4 (2 - 6) B,a 
L. racemosa 4 (2 - 9) A,b 3 (2 - 6) B,a 
A. schaueriana 5 (2 - 10) b 6 (n= 1) 





)   
R. mangle 19,9 A,a 9,5 B,a 
L. racemosa 2,7 A,b 3,1 A,ab 
A. schaueriana 2,6 A,b 0,1 A,b 
Total 25,3 A 12,7 B 
DAP (cm)  
R. mangle 9,7 A,a 4,7 B,a 
L. racemosa 5,4 A,b 4,8 B,b 
A. schaueriana 9,8 c 7,4 (n=1) 
Total 8,7 A 4,7 B 
Estão apresentados valores médios. Entre parênteses estão apresentados os valores 
mínimos e máximos de altura registrados. "AB"= área basal e "DAP"= diâmetro na 
altura do peito. Letras maiúsculas distintas indicam haver diferença estatística 
significativa entre os tipos fisiográficos. Letras minúsculas distintas indicam haver 
diferença estatística significativa entre espécies no mesmo tipo fisiográfico. 
 
6.2. Caracterização físico-química do solo 
 O solo foi classificado como médio-arenoso no manguezal de Franja e como arenoso 
no manguezal de Bacia (TABELA 11). As concentrações de MO e de C total não diferiram 
entre os tipos fisiográficos. A concentração de N total, no entanto, foi maior no manguezal 
de Franja, que exibiu menor razão C:N comparado ao manguezal de Bacia. A concentração 
de argila, a CTC e a concentração de bases trocáveis foram maiores no manguezal de 





) e a acidez ativa (pH) não foram marcadamente distintas entre 
os tipos fisiográficos. A percentagem de saturação da CTC por bases (V) e por Al
3+
 (m) 
não diferiram entre os manguezais de Franja e de Bacia. A concentração de P disponível e 
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o potencial redox no solo foram maiores no manguezal de Franja. Não houveram 
diferenças no teor gravimétrico de água no solo entre os tipos fisiográficos. 
 
TABELA 11. Características físico-químicas do solo entre 0 e 10 cm de 
profundidade nos Bosques de Franja e de Bacia na Ilha do Cardoso, 
Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012. 
 Franja Bacia 
Areia Total (%) 77,8 83,2 
Silte (%) 7,0 4,3 













0,70 (91,58 %) a  0,49 (42,77 %) b 
C:N
 
16,36 (16,09 %) a 25,11 (4,47 %) b 







) 599,4 472,4 
Na+ (mmolc. kg
-1
) 334,9 242,4 
K+ (mmolc. kg
-1
) 14,5 11,2 
Ca2+ (mmolc. kg
-1
) 48 41 
Mg2+ (mmolc. kg
-1
) 121 96 
SB (mmolc. kg
-1
) 518,1 406,8 
Al3+ (mmolc. kg
-1
) 57 20 
H+ + Al3+ (mmolc. kg
-1
) 81 83 
V (%) 86 83 
m (%) 5 5 
pH 3,5 3,7 
Eh (mV) - 154 ± 92 a - 543 ± 145 b  
TG H2O (%) 67 ± 21 a 65 ± 18 a 













), "Eh"= potencial redox, "TG 
H2O"= teor gravimétrico de água no solo, "V"= percentagem de saturação por bases da 
CTC, "m"= percentagem de saturação por Al
3+ 
da CTC. Para as variáveis "Eh" e "TG 
H2O" estão apresentados a média ± o desvio padrão. Para as variáveis "C", "N" e "C:N" 
estão apresentados a mediana e o coeficiente de variação entre parênteses. Letras 
distintas informam haver diferença estatística significativa entre os tipos fisiográficos. 
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6.3. Taxas de mineralização do N e de nitrificação líquidas e a concentração de N inorgânico 
no solo 
 A taxa de mineralização do N foi maior no manguezal de Franja e a taxa de nitrificação 





solo não diferiram entre os manguezais de Franja e de Bacia (FIGURA 7). O teor gravimétrico 
de água no solo exibiu correlação positiva com a taxa de mineralização do N no manguezal de 
Franja (r= 0,26) e a taxa de nitrificação no manguezal de Bacia (r= 0,59) (ANEXO 1). Não 
foram observadas correlações entre a taxa de mineralização do N e o potencial redox no solo e 
os atributos de qualidade da serapilheira (concentrações de N e P, razões C:N, C:P e N:P e o 
teor de polifenóis totais) e do solo (concentração de N e a razão C:N) e entre a taxa de 
nitrificação e o potencial redox no solo e as concentrações de N-NH4
+ 
no solo e de polifenóis 




FIGURA 6. Taxas de mineralização do N e de 
nitrificação líquidas no solo de Bosques de Franja e 
de Bacia na Ilha do Cardoso, Cananéia, São Paulo, 
em Janeiro de 2012. Estão apresentados a mediana, 
o 1° e o 3° quartis e o tamanho amostral "n". Letras 
distintas informam haver diferença estatística 





FIGURA 7. Concentração de nitrogênio do amônio (N-
NH4
+
) e do nitrato (N-NO3
-
) no solo de Bosques de 
Franja e de Bacia na Ilha do Cardoso, Cananéia, São 
Paulo, em Janeiro de 2012. Estão apresentados a 
mediana, o 1° e o 3° quartis e o tamanho amostral "n". 
Letras iguais informam não haver diferença estatística 
significativa entre os tipos fisiográficos. 
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6.4. Composição isotópica do solo  
 No manguezal de Franja, o solo exibiu maior δ15N nos dois intervalos de profundidade 
investigados comparado ao manguezal de Bacia (TABELA 12). O solo no intervalo de 0 à 10 
cm de profundidade no manguezal de Franja exibiu maior δ13C comparado ao manguezal de 
Bacia. No manguezal de Franja, não houveram diferenças na composição isotópica do N e do 
C no solo entre os intervalos de profundidade investigados (0 à 10 e 10 à 30 cm). No 
manguezal de Bacia, não houveram diferenças na composição isotópica do N entre os 
intervalos de profundidade, mas o solo no intervalo de 0 à 10 cm exibiu menor δ13C do que o 
intervalo de 10 à 30 cm.  Não foram observadas correlações entre o δ15N do solo e as taxas de 
mineralização do N e de nitrificação (ANEXO 2). 
 
TABELA 12. Composição isotópica do N (δ15N) e do C (δ13C) no solo em 
diferentes intervalos de profundidade nos Bosques de Franja e de Bacia na Ilha 
do Cardoso, Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012. 
 Franja n Bacia N 
δ15N (‰)     
0 - 10 cm 3,73 ± 0,80 A,a 101 0,79 ± 0,49 B,a  32 
10 - 30 cm  3,98 ± 0,69 A,a 12 1,12 ± 0,45 B,a 4 
δ13C (‰)      
0 - 10 cm -26,40 ± 0,81 A,a 105 -27,11 ± 0,37 B,a 32 
10 - 30 cm  -26,34 ± 0,75 A,a 11 -26,63 ± 0,07 A,b 4 
Estão apresentados a média ± o desvio padrão. "n" indica o tamanho amostral. Letras 
maiúsculas distintas indicam haver diferença estatística significativa entre os tipos 
fisiográficos. Letras minúsculas distintas indicam haver diferença estatística 









6.5. Teores de N e P e a composição isotópica da serapilheira  
 As concentrações de N e C e a razão C:N na serapilheira não diferiram entre tipos 
fisiográficos (TABELA 13). As concentrações de P e de polifenóis totais na serapilheira foram 
maiores no manguezal de Franja e as razões N:P e C:P foram maiores na serapilheira do 
manguezal de Bacia. A serapilheira no manguezal de Franja exibiu maior δ15N e não 
houveram diferenças em δ13C na serapilheira entre os tipos fisiográficos.  
 
TABELA 13. Teores de nutrientes, carbono e polifenóis totais (PT) e a composição 
isotópica do N (δ15N) e do C (δ13C) na serapilheira de Bosques de Franja e de Bacia 
na Ilha do Cardoso, Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012. 
 Franja n Bacia n 
N (g. kg
-1
) 6,77 (19,06 %) a 81 6,89 (16,03 %) a 26 
P (g. kg
-1
) 0,52 (34,39 %)  a 82 0,41 (31,32 %) b 26 
C (g. kg
-1
) 411,02 (3,71 %) a 85 402,86 (2,84%) a 26 
N:P 12,83 (35,08 %) a 83 16,43 (16,59 %) b 22 
C:N 60,07 (20,35 %) a 85 57,80 (16,65 %) a 26 
C:P 791,90 (39,50 %) a 86 945,31 (32,09 %) b 24 
δ15N (‰) 3,36 ± 1,36 a 84 0,07 ± 0,75 b 25 
δ13C (‰) -28,76 ± 0,54 a 82 -28,58 ± 0,69 a 26 
PT (mg. g
-1
) 39,64 ± 19,43 a 60 30,32 ± 15,14 b 26 
Para as variáveis "PT", "δ15N" e "δ13C" estão apresentados a média ± o desvio padrão, para 
as demais variáveis estão apresentados a mediana e o coeficiente de variação entre 
parênteses. "n" indica o tamanho amostral. Letras distintas informam haver diferença 









6.6. Teores de N e P, AFE e a composição isotópica nas folhas 
 As espécies não diferiram na concentração de N e C nas folhas (TABELA 14). A. 
schaueriana exibiu a maior concentração de P foliar, seguido de L. racemosa e R. mangle, 
além das menores razões N:P e C:P e a maior razão C:N nas folhas. R. mangle exibiu maior 
razão C:P foliar comparado à L. racemosa e ambas não diferiram nas razões N:P e C:N 
foliares. R. mangle exibiu menor δ15N foliar comparado à L. racemosa e A. schaueriana não 
diferiu em δ15N foliar de ambas as espécies (FIGURA 8). Não houveram diferenças em δ13C 
foliar entre as espécies (FIGURA 8) e A. schaueriana exibiu a maior AFE, seguido de 
R. mangle e L. racemosa (FIGURA 9). R. mangle exibiu uma correlação positiva entre o δ13C 
foliar e a concentração de N nas folhas no manguezal de Franja (r= 0,37, ANEXO 4).  
 
TABELA 14. Teores de nitrogênio (N), fósforo (P) e carbono (C) em folhas de espécies de 
mangue na Ilha do Cardoso, Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012. 
 R. mangle n L. racemosa n A. schaueriana n 
N (g. kg
-1
) 15,33 ± 2,83 a 88 16,31 ± 2,73 a 13 13,78 ± 2,13 a 11 
P (g. kg
-1
) 1,05 ± 0,10 a 84 1,20 ± 0,19 b 12 1,71 ± 0,19 c 10 
C (g. kg
-1
) 420,51 (4,97 %) a 85 413,33 (5,36 %) a 13 418,87 (5,76 %) a 11 
N:P 14,65 ± 3,47 a 88 13,32 ± 3,44 a 13 7,79 ± 1,76 b 11 
C:N 27,18 ± 4,28 a 80 26,28 ± 5,15 a 13 30,89 ± 4,63 b 11 
C:P 395,12 ± 42,59 a 85 341,28 ± 70,60 b 13 248,76 ± 29,88 c 10 
Estão apresentados a média ± o desvio padrão ou a mediana e o coeficiente de variação entre 
parênteses. "n" indica o tamanho amostral. Letras distintas indicam haver diferença estatística 











FIGURA 8. Composição isotópica do nitrogênio (δ15N) 
e do carbono (δ13C) foliar de espécies de mangue em 
Bosque de Franja e de Bacia na Ilha do Cardoso, 
Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012. Estão 
apresentados a média ± o desvio padrão e o tamanho 
amostral "n". Letras distintas informam haver 





FIGURA 9. Área foliar específica (AFE) de espécies de 
mangue em Bosque de Franja e de Bacia na Ilha do 
Cardoso, Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012. 
Estão apresentados a média ± o desvio padrão e o 
tamanho amostral "n". Letras distintas informam 
haver diferença estatística significativa entre as 
espécies. 
 
 As concentrações de N e C e a razão C:N nas folhas não diferiram entre os tipos 
fisiográficos (TABELA 15). A concentração de P foliar foi maior no manguezal de Franja e as 
razões N:P e C:P foliares foram maiores no manguezal de Bacia. As vegetação no manguezal 
de Franja exibiu maior δ15N foliar e no manguezal de Bacia, maior δ13C foliar e menor AFE. 
Não foram observadas diferenças em δ15N entre os compartimentos folhas, serapilheira e solo 
no manguezal de Franja, as folhas e a serapilheira não diferiram em δ13C e exibiram valores 
inferiores ao solo no tipo fisiográfico. No manguezal de Bacia, as folhas e o solo não diferiram 
em δ15N e δ13C e a serapilheira exibiu menores δ15N e δ13C em relação as folhas e o solo no 
tipo fisiográfico. Não foram observadas correlações entre o δ15N foliar e a concentração P e a 
razão N:P nas folhas (ANEXO 2). No manguezal de Bacia, o δ15N foliar exibiu uma correlação 
negativa com o δ13C foliar (FIGURA 10, ANEXO 2). No manguezal de Franja, a AFE e a 
concentração de P foliar exibiram uma correlação positiva (r= 0,29, ANEXO 3). Não foram 
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observadas correlações entre a AFE e a concentração de N foliar (ANEXO 3).  Não foram 
observadas correlações entre o δ13C foliar e a AFE e a concentração de P foliar (ANEXO 4). 
 
TABELA 15. Teores de nitrogênio (N), fósforo (P) e carbono (C) nas folhas, 
composição isotópica do N (δ15N) e do C (δ13C) foliar e área foliar específica 
(AFE) na vegetação de Bosques de Franja e de Bacia na Ilha do Cardoso, 
Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012. 
 Franja N Bacia n 
N (g. kg
-1
) 15,32 ± 2,99 a 86 15,35 ± 1,35 a 24 
P (g. kg
-1
) 1,09 (15,02 %) a 78 0,96 (5,20 %) b 23 
C (g. kg
-1
) 414,63 ± 21,70 a 82 423,04 ± 7,46 a 25 
N:P 13,16 ± 3,84 a 86 15,92 ± 2,10 b 24 
C:N 27,92 ± 5,95 a 86 27,55 ± 2,70 a 25 
C:P 361,24 ± 56,58 a 82 430,63 ± 30,01 b 25 
δ15N (‰) 3,61 ± 1,77 a 86 0,79 ± 0,63 b 22 
δ13C (‰) -28,59 ± 1,48 a 86 -26,77 ± 0,73 b 25 
AFE 55,54 ± 11,06 a 78 47,02 ± 7,24 b 24 
Estão apresentados a média ± o desvio padrão ou a mediana e o coeficiente de variação 
entre parênteses. "n" indica o tamanho amostral. Letras distintas indicam haver diferença 





FIGURA 10. Correlação entre a composição isotópica 
do carbono (δ13C) e do N (δ15N) nas folhas de R. 
mangle no Bosque Bacia na Ilha do Cardoso, 
Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012.  
 
7. DISCUSSÃO  
 Os manguezais de Franja e de Bacia exibiram diferenças na dinâmica de N. O maior 
δ15N no sistema solo-planta-serapilheira do manguezal de Franja reflete e caracteriza a maior 
disponibilidade de N, taxas de transformação do N no solo e a maior importância de entradas e 
saídas de N no sistema comparado ao manguezal de Bacia (FIGURA 11). As diferenças na 
dinâmica de N evidenciadas pela análise da composição isotópica do N estão de acordo com 
as diferenças em limitações nutricionais e em taxas de transformação do N no solo entre os 
manguezais de Franja e de Bacia observadas no presente estudo. O manguezal de Franja 
exibiu maior concentração de N orgânico no solo (N total), maior disponibilidade de N 
caracterizada pela maior taxa de mineralização do N no solo e maiores concentrações de P 










FIGURA 11. Diferenças na dinâmica de N entre Bosques de Franja (A) e de Bacia (B) na 
Ilha do Cardoso, Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012. 
 
 Diferenças em limitações nutricionais em manguezais refletem tanto as diferenças em 
frequência de inundação, relacionado à entrega de nutrientes pela maré e a manutenção das 
condições de oxirredução do solo favoráveis à mineralização (MIDDLETON & MCKEE 2001, 
FELLER et al. 2002), como a própria produtividade do sistema, ambos tipicamente maiores em 
manguezais de Franja comparado a manguezais de Bacia (COELHO JR. 2003, ALMEIDA 2005, 
LUGO 2007). Com maior frequência de inundação, menores limitações nutricionais e maior 
produtividade comparado aos manguezais de Bacia, o manguezal de Franja exibe maior 
entrada de N inorgânico dissolvido pela maré (RIVERA-MONROY et al. 1995b), maior oferta de 
matéria orgânica para a decomposição e de N orgânico para a mineralização e maiores são as 
taxas de decomposição (ALMEIDA 2005) e de mineralização do N no solo, favorecidas não 
somente pela maior oferta de substrato, como também pela maior oxigenação do solo com a 
maior frequência de inundação pela maré e por menores limitações nutricionais à atividade de 
micro-organismos no solo. Como resultado, em manguezais de Franja há a maior 
disponibilidade de N no solo para a assimilação pela vegetação e micro-organismos do solo e 
para a ocorrência de perdas de N para a atmosfera, comparado a manguezais de Bacia. Em 
função da maior frequência de inundação, manguezais de Franja exibem maior exportação de 
N orgânico particulado e dissolvido (RIVERA-MONROY et al. 1995b). O maior δ15N acrescenta 
que perdas de N para a atmosfera também são maiores em manguezais de Franja e que 
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entradas e saídas de N em manguezais de Franja são mais importantes em relação à sua 
ciclagem interna, comparado a manguezais de Bacia.  
 O manguezal de Franja exibiu características favoráveis à mineralização do N e 
maiores taxas de mineralização líquida do N comparado ao manguezal de Bacia. O manguezal 
de Franja exibiu maior decomposição da MO no solo superficial (0 - 10 cm de profundidade) 
indicado pelo maior δ13C do solo nesse intervalo de profundidade comparado ao manguezal de 
Bacia (uma vez que não houveram diferenças na composição isotópica do C na serapilheira 
entre os tipos fisiográficos), maior concentração de N orgânico no solo disponível para a 
mineralização e condições de oxirredução do solo de moderadamente à fortemente redutoras 
(-14 > Eh > -332 mV) contra apenas fortemente redutoras no manguezal de Bacia (-305 > Eh 
> -850 mV). A taxa de mineralização do N é determinada pela taxa de decomposição da MO 
(CHAPIN et al. 2011) e pelo potencial redox do solo, favorecida em condições moderadamente 
redutoras (330 > Eh > -100 mV) (PATRICK & MAHAPATRA 1968). As diferenças no potencial 
redox do solo e na taxa de mineralização líquida no N entre os manguezais de Franja e de 
Bacia observadas no presente estudo estão de acordo com a maior frequência de inundação 
pela maré no manguezal de Franja, que renova o oxigênio do solo promovendo a manutenção 
de condições moderadamente redutoras, e com as maiores taxas de decomposição da MO 
acima do solo no manguezal de Franja comparado ao manguezal de Bacia na Ilha do Cardoso, 
relatados por COELHO JR. (2003) e ALMEIDA (2005), respectivamente. A maior taxa de 
mineralização líquida do N no manguezal de Franja indica que uma maior concentração de 
formas inorgânicas de N é disponibilizada no solo por unidade de tempo comparado ao 
manguezal de Bacia. Embora a taxa de mineralização líquida do N tenha sido maior no 





solo entre os tipos fisiográficos. A concentração de formas inorgânicas de nutrientes no solo 
não reflete apenas a taxa bruta com que são produzidos, mas também a imobilização por 
micro-organismos do solo, a absorção pela vegetação e perdas de N do sistema (COMEFORD 





a assimilação por micro-organismos do solo) foi maior no manguezal de Franja comparado ao 
manguezal de Bacia e os tipos fisiográficos não diferiram na concentração de formas 




 pela vegetação e as 
perdas de N no manguezal de Franja comparado ao manguezal de Bacia.   
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 O manguezal de Franja também exibiu características favoráveis à manutenção de 
maiores taxas de nitrificação. A maior disponibilidade de NH4
+ 
no solo, produto imediato da 
mineralização do N, e o maior potencial redox do solo no manguezal de Franja são favoráveis 
à maiores taxas de nitrificação no tipo fisiográfico comparado ao manguezal de Bacia. A taxa 
de nitrificação é determinada pela oferta de NH4
+ 
no solo (MORREL & CORREDOR 1993, 
RIVERA-MONROY & TWILLEY 1996, PURVAJA et al. 2008) e pelo potencial redox do solo, 
favorecida em condições oxidativas (Eh < 330 mV) (PATRICK & MAHAPATRA 1968, SMITH & 
PATRICK 1983, REEF et al. 2010). No presente estudo, não foram observadas diferenças na 
taxa de nitrificação líquida entre os tipos fisiográficos. No entanto, foi observado uma 
tendência de maior imobilização de NO3
-
 por micro-organismos no solo no manguezal de 
Franja comparado ao manguezal de Bacia, cerca de 38 % das taxas de nitrificação 
quantificadas no manguezal de Franja foram negativas, caracterizando a imobilização de 
nitrato, contra 14 % no manguezal de Bacia. Se a imobilização de NO3
-
 por micro-organismos 
do solo é maior no manguezal de Franja e os tipos fisiográficos não diferiram em nitrificação 
líquida, a nitrificação bruta deve ter sido maior no manguezal de Franja comparado ao 
manguezal de Bacia. As taxas de transformação do N quantificadas no presente estudo foram 
estimadas a partir de testes de incubação de amostras de solo acondicionadas em sacos 
plásticos hermeticamente fechados por 7 dias no laboratório. Nessas circunstâncias, o 
consumo do oxigênio disponível e a exclusão da frequência de inundação que renova o 
oxigênio do solo devem ter resultado em taxas subestimadas de mineralização do N e de 
nitrificação, principalmente de nitrificação em função do requerimento aeróbico e para o 
manguezal de Franja, onde a frequência de inundação é maior. O maior δ15N no manguezal de 
Franja também caracteriza maiores taxas de nitrificação no manguezal de Franja comparado 
ao manguezal de Bacia. O fracionamento contra o 
15
N não é significativo durante a 
amonificação e elevado durante a nitrificação e perdas de N para a atmosfera por 
desnitrificação e volatilização (HÖGBERG 1997). Uma vez que os manguezais de Franja e de 
Bacia exibiram condições ácidas do solo no presente estudo, limitantes à volatilização da 
NH3
+
 (ALONGI et al. 1992, VOVIDES et al. 2011b), para que o manguezal de Franja tenha 
exibido maior δ15N no sistema solo-planta-serapilheira comparado ao manguezal de Bacia, é 
necessário que perdas de N para a atmosfera por nitrificação-desnitrificação tenham sido 
maiores no manguezal de Franja comparado ao manguezal de Bacia. A análise desses 
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resultados sugere que a taxa de nitrificação bruta foi maior no manguezal Franja comparado ao 
manguezal de Bacia e que a maior imobilização de NO3
-
 por micro-organismos do solo no 
manguezal de Franja comparado ao manguezal de Bacia tenha ocultado as diferenças em 
nitrificação entre os tipos fisiográficos.  
  A variabilidade de δ15N em manguezais também foi proposta estar relacionada à 
diferenças na limitação por P entre tipos fisiográficos de manguezal. MCKEE et al. (2002) 
propuseram que em Florestas Anãs, tipicamente mais limitadas por P comparado a 
manguezais de Franja, há a menor demanda de N pela vegetação. Uma vez que nem todo o N 
disponível no solo é absorvido, maior é o fracionamento contra o 
15
N durante a absorção pela 
planta (GOERICK et al. 1994), o que segundo MCKEE et al. (2002) resultaria nos menores 
valores de δ15N em manguezais Anãos comparado a manguezais de Franja. Outra explicação 
para a variabilidade de δ15N em manguezais relacionada à oferta de P foi proposta por FOGEL 
et al. (2008). A limitação por P em Florestas Anãs resulta em menores condutância estomática 
e hidráulica (CHEESEMAN & LOVELOCK 2004, LOVELOCK et al. 2004, 2006a,b). Assim, FOGEL 
et al. (2008) propuseram que a menor condutância hidráulica em Florestas Anãs limitara a 
absorção de N nesse tipo fisiográfico e que o maior fracionamento contra o 
15
N durante a 
absorção pela planta resultaria no menor δ15N foliar em Florestas Anãs comparado a Bosques 
de Franja. No presente estudo, o manguezal de Bacia exibiu maior limitação por P indicada 
pela menor concentração de P disponível no solo, menores concentrações de P foliar e na 
serapilheira e maior razão N:P foliar comparado ao manguezal de Franja. De acordo com a 
classificação comumente utilizada para a interpretação de valores de N:P foliar, em que 
valores inferiores à 14 são sido interpretados como uma maior limitação por N, superiores à 
16, como uma maior limitação por P e valores entre 14 e 16, como uma co-limitação por N e P 
(AERTS & CHAPIN 2000, GÜSEWELL & KOERSELMAN 2002), o valor de N:P foliar 
caracterizado para o manguezal de Franja (igual à 13,16) deveria ser interpretado como uma 
maior limitação por N e no manguezal de Bacia (igual à 15,92), como uma maior limitação 
por P. No entanto, não foram observadas diferenças na concentração de N foliar na vegetação 
entre os tipos fisiográficos, o que indica que as diferenças na razão N:P foliar entre os tipos 
fisiográficos refletem apenas as diferenças na concentração de P foliar e a maior limitação por 
P no manguezal de Bacia comparado ao manguezal de Franja. Embora o manguezal de Bacia 
tenha exibido maior limitação por P e menor δ15N no sistema solo-planta-serapilheira 
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comparado ao manguezal de Franja, é pouco provável que diferenças no fracionamento 
durante a absorção pela vegetação tenham resultado nas diferenças em δ15N entre os tipos 
fisiográfico, uma vez que o fracionamento contra o 
15
N durante a absorção de N pela planta é 
reduzido comparado ao fracionamento durante as reações de nitrificação, desnitrificação e 
volatilização (HÖGBERG 1997). As taxas de transformação do N possuem maior influência 
sobre a composição isotópica de N dos ecossistemas do que o fracionamento durante a 
absorção pela planta e por esse motivo o δ15N dos diferentes compartimentos do sistema 
refletem a dinâmica de N no sistema, enquanto que o fracionamento contra o 
15
N durante a 
absorção pela planta apenas introduz uma variabilidade nos valores de δ15N foliar. A relação 
positiva entre o δ15N e a disponibilidade de P em manguezais observada por MCKEE et al. 
(2002) e FOGEL et al. (2008) deve refletir, portanto, a influência da limitação por P sobre a 
dinâmica de N no sistema. Se o P é limitante em um sistema, as taxas de produtividade, 
decomposição e de transformação do N no solo são influenciadas pela disponibilidade desse 
nutriente à vegetação e aos micro-organismos do solo, o que será refletido na composição 
isotópica do N do sistema.  No presente estudo, não foram observadas correlações entre o δ15N 
foliar e a concentração de P nas folhas e a razão N:P foliar. Contudo, a concentração foliar de 
nutrientes possui limitações como uma medida da disponibilidade de nutrientes no ambiente, 
uma vez que características intrínsecas das espécies influenciam na concentração foliar de 
nutrientes e por obviamente não refletirem a disponibilidade de nutrientes que foi imobilizada 
por micro-organismos no solo e perdida do sistema. As diferenças na dinâmica de N e no δ15N 
entre os manguezais de Franja e de Bacia verificadas no presente estudo podem refletir não 
somente as diferenças na disponibilidade de N entre os manguezais de Franja e de Bacia, mas 
também serem influenciadas pelas diferenças na limitação por P entre os tipos fisiográficos.  
 No manguezal de Bacia, a variabilidade de δ15N foliar também esteve relacionada a 
eficiência no uso da água (δ13C foliar). As espécies de mangue não diferiram em δ13C foliar, 
mas a vegetação no manguezal de Bacia exibiu maior δ13C foliar comparado a vegetação no 
manguezal de Franja, o que indica que fatores abióticos tiveram maior influência sobre a 
eficiência no uso da água do que características intrínsecas das espécies e que a vegetação no 
manguezal de Bacia exibiu maior eficiência no uso da água do que a vegetação no manguezal 
de Franja. Uma vez que não houveram evidências de diferenças em fontes de C para a 
vegetação entre os tipos fisiográficos, o maior δ13C foliar no manguezal de Bacia pode refletir 
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tanto uma maior capacidade fotossintética quanto a manutenção de uma menor condutância 
estomática pela vegetação comparado ao manguezal de Franja (FARQUHAR et al.1982, 
FARQUHAR et al.1989, EHLERINGER et al.1993). A vegetação também diferiu em AFE entre os 
tipos fisiográficos, maior no manguezal de Franja. As diferenças em AFE entre as espécies de 
mangue foram maiores do que as diferenças em AFE na vegetação entre os tipos fisiográficos, 
sugerindo que características intrínsecas das espécies foram mais importantes na determinação 
da AFE do que a influência de fatores abióticos. No entanto, apenas indivíduos de R. mangle 
foram amostrados no manguezal de Bacia e a AFE da espécie no manguezal de Bacia foi 
menor do que no manguezal de Franja, indicando que fatores abióticos determinaram as 
diferenças em AFE entre os tipos fisiográficos. A maior AFE da vegetação no manguezal de 
Franja caracteriza folhas menos espessas e/ou densas, tipicamente relacionadas a maiores 
concentrações de nutrientes e taxas fotossintéticas (WRIGHT et al. 2004), o que sugere que a 
capacidade fotossintética da vegetação no manguezal de Bacia não tenha sido maior do que no 
manguezal de Franja. A variabilidade de δ13C nos manguezais investigados deve refletir, 
portanto, diferenças na condutância estomática na vegetação entre os tipos fisiográficos, 
menor no manguezal de Bacia. O δ13C e o δ15N foliares exibiram uma correlação negativa no 
manguezal de Bacia, sugerindo que quanto menor foi a condutância estomática do indivíduo 
(i.e. maior δ13C foliar), menor foi sua absorção de N em que o fracionamento contra o 15N 
durante a absorção pela planta é maior, resultando em um menor δ15N foliar. Esses resultados 
evidenciaram a influência do fracionamento contra o 
15
N durante a absorção pela planta 
introduzindo uma variabilidade no δ15N foliar no manguezal de Bacia e que esse 
fracionamento esteve relacionado à regulação da absorção de N pela condutância estomática.  
  Em plantas de mangue, a condutância estomática foi verificada ser limitada em 
condições de hipersalinidade, menor frequência de inundação e inundação prolongada, menor 
demanda evaporativa e regulada pela oferta de nutrientes (e.g. NAIDOO 1985, 1987, 1989, LIN 
& STERNBERG 1992a, NAIDOO et al. 2002, CHEESEMAN & LOVELOCK 2004, LOVELOCK et al. 
2004, 2006a,b, RODRIGUES et al. 2011). O δ13C foliar no manguezal de Franja exibiu uma 
correlação positiva com a concentração de N nas folhas, o que provavelmente reflete um efeito 
positivo da concentração de N na capacidade fotossintética foliar no tipo fisiográfico 
(CORDELL et al. 1999, MCKEE et al. 2002). No entanto, não foram observadas relações entre o 
δ13C foliar e a concentração de N e P foliar no manguezal de Bacia, o que indica que as 
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diferenças em condutância estomática e δ13C foliar entre os manguezais de Franja e de Bacia 
não foram determinadas por diferenças na oferta de nutrientes entre os tipos fisiográficos. A 
salinidade foi verificada ser menor no manguezal de Bacia comparado ao manguezal de Franja 
na área de estudo (COELHO JR. 2003). Assim, as diferenças em salinidade entre os tipos 
fisiográficos não podem ter determinado a menor condutância estomática e o maior δ13C foliar 
no manguezal de Bacia. A demanda evaporativa deve ser maior no manguezal de Bacia, 
relacionado ao menor desenvolvimento estrutural e maiores abertura do dossel e incidência de 
radiação no tipo fisiográfico comparado ao manguezal de Franja (observações de campo). A 
maior eficiência no uso da água da vegetação no manguezal de Bacia deve refletir, portanto, 
limitações à manutenção de uma maior condutância estomática pela maior demanda 
evaporativa e/ou menor frequência de inundação no manguezal de Bacia comparado ao 
manguezal de Franja.  
 Os valores de δ15N foliar também caracterizam a mistura de fontes de N assimilado 
pela vegetação. A maioria dos solos exibe valores positivos de δ15N refletindo o 
enriquecimento em 
15
N dos pools de N remanescentes no solo durante as reações de 
transformação do N. O ar atmosférico, por outro lado, exibe valores de δ15N próximos de zero. 
Uma vez que o ar atmosférico é o padrão para o cálculo do δ15N e que a fixação biológica do 
N (FBN) fraciona pouco contra o 
15
N, valores de δ15N foliar próximos de 0 ‰ indicam o N2 
atmosférico obtido através de FBN associativa como fonte predominante de N para a 
vegetação (EHLERINGER & RUNDELL 1989, MARTINELLI et al. 2009). Assim, o δ15N foliar 
permite avaliar de forma comparativa quais espécies têm o N disponível no solo como fonte 
predominante de N e quais espécies utilizam o N2 atmosférico como fonte predominante de N. 
No entanto, muitas vezes essa avaliação é prejudicada pela sobreposição dos valores de δ15N 
foliar entre as espécies da comunidade. A diferença mínima de 5 ‰ entre os valores de δ15N 
foliar de espécies que potencialmente estão fixando N e de espécies que não estão fixando N é 
recomendada para distinguir com segurança quais espécies da comunidade estão fixando N 
atmosférico (HÖGBERG 1997). No presente estudo, além da sobreposição nos valores de δ15N 
foliar entre as espécies, a sobreposição dos valores de δ15N foliar da vegetação no manguezal 
de Bacia com valores indicativos da FBN inviabilizaram a avaliação da ocorrência de FBN 
associativa nos manguezais investigados. Embora não tenha sido possível avaliar a 
importância da FBN associativa, altas taxas de FBN livre têm sido observadas em florestas de 
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mangue. A FBN livre é consideradas a segunda maior atividade bacteriana em manguezais 
(HOLGUIN et al. 2001). É esperado que a FBN livre contribua significativamente com a 
disponibilidade de N no solo de manguezais. 
 As diferenças na dinâmica de N entre os manguezais de Franja e de Bacia verificadas 
no presente estudo sugerem que esses ambientes devem exibir respostas distintas ao aumento 
do nível do mar e à fertilização antrópica por N. Com o aumento do nível do mar, a frequência 
de inundação e a entrada de nutrientes com a inundação pela maré devem aumentar em áreas 
internas de manguezais. A frequente restrição do desenvolvimento estrutural observada em 
áreas internas de manguezais tem sido relacionada à menor frequência de inundação e maiores 
limitações nutricionais (e.g. LUGO & SNEDAKER 1974, MCKEE 1993, 1995, CHEN & TWILLEY 
1999, FELLER et al. 2002, 2003, COELHO JR. 2003). O aumento do nível do mar deve, portanto, 
favorecer a migração de manguezais de Franja para áreas mais internas de manguezais e 
restringir a área ocupada por manguezais de Bacia. Em ambientes com maiores limitações por 
P como o manguezal de Bacia, a fertilização antrópica por N deve aumentar essa limitação, o 
que irá favorecer a dominância por espécies mais tolerantes à menor disponibilidade de P, 
como R. mangle (ver MCKEE 1993, 1995), e eventualmente levar espécies menos tolerantes à 
menor disponibilidade de P à extinção local, além de impor maiores limitações ao 
desenvolvimento estrutural e resultar no declínio das taxas de produtividade, decomposição, 
transformação do N no solo e de perdas de N para a atmosfera, o que será acompanhado pelo 
declínio dos valores de δ15N nos diferentes compartimentos do sistema. Em ambientes com 
menores limitações nutricionais como o manguezal de Franja, a fertilização por N deve, a 
curto prazo, promover o aumento na disponibilidade de N e nas taxas de produtividade, 
decomposição, transformação do N no solo e de perdas de N para a atmosfera, acompanhado 
do aumento nos valores de δ15N no sistema. Com o aumento na disponibilidade de N e na taxa 
de produtividade no manguezal de Franja, maior será a exportação de MO particulada e 
dissolvida para águas costeiras adjacentes favorecendo o aumento da produtividade pesqueira. 
Com o aumento das taxas de decomposição e de transformação do N no solo, maior será a 
capacidade de processamento do excesso de N no manguezal de Franja com o aumento das 
perdas de N para a atmosfera. No entanto, de sumidouros potenciais de C, manguezais de 
Franja podem se tornar fontes desse elemento para a atmosfera com aumento das taxas de 
decomposição da MO. A longo prazo, o excesso de N no manguezal de Franja pode aumentar 
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a limitação por outro nutriente no sistema o que resultaria na redução do desenvolvimento 
estrutural e em taxas de processos ecossistêmicos e de ciclagem de N no sistema, como 
descrito para o manguezal de Bacia. Com a redução da área ocupada por manguezais e o 
declínio de taxas de processos ecossistêmicos e de ciclagem de N em manguezais de Franja e 
de Bacia, muitos serviços ambientais estarão comprometidos. Com a redução da área ocupada 
por esses ambientes, menor será a capacidade de retenção do excesso de sedimentos presentes 
na água e de proteção da linha costeira. Com a o declínio da produtividade em manguezais de 
Franja, menores serão a capacidade de assimilar C por esses ambientes e a exportação de MO 
para águas costeiras que contribuem com a manutenção de estoques pesqueiros. Por fim, com 
a redução das taxas de transformação do N e de perdas de N para a atmosfera, menor será a 
capacidade de processamento do N nesses ambientes. O contínuo aumento na entrada de N 
associado ao declínio de taxas de perdas de N do sistema podem agravar ainda mais as 
limitações nutricionais em manguezais de Franja e de Bacia. A fertilização por N e o aumento 
do nível do mar podem, portanto, resultar na redução da área de manguezais, alterações na 
estrutura e no funcionamento de áreas remanescentes, no declínio da riqueza e 
descaracterização de tipos fisiográficos de manguezal e na perda de serviços ambientais 
prestados por esses ambientes. 
8. CONCLUSÕES 
 Os resultados do presente estudo permitiram concluir que manguezais de Franja e de 
Bacia exibem diferenças na dinâmica de N, que o manguezal de Franja exibe maior 
disponibilidade de N e taxas de transformação do N no solo e maior importância de entradas e 
saídas de N no sistema comparado ao manguezal de Bacia. Os resultados também 
evidenciaram que o manguezal de Bacia exibe maiores limitações por P e bases trocáveis e 
maiores restrições à manutenção de uma maior condutância estomática comparado ao 
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TABELA 1A. Resultados das análises de correlação entre as taxas de 
mineralização do N e nitrificação e características do solo e da serapilheira 
em Bosques de Franja e de Bacia na Ilha do Cardoso, Cananéia, São Paulo, 
em Janeiro de 2012.  
 Bosque p n 
Mineralização do N vs.  
N solo 
FR 0,16990 62 
BA 0,68394 24 
áreas agrupadas 0,14675 84 
C:N solo 
FR 0,08122 73 
BA 0,68306 24 
áreas agrupadas 0,14830 97 
N serapilheira 
FR 0,40335 77 
BA 0,99980 26 
áreas agrupadas 0,42692 103 
P serapilheira 
FR 0,41869 65 
BA 0,94426 26 
áreas agrupadas 0,12739 103 
N:P serapilheira 
FR 0,77900 77 
BA 0,94426 26 
áreas agrupadas 0,97353 103 
C:N serapilheira 
FR 0,45840 77 
BA 0,84420 26 
áreas agrupadas 0,44334 103 
C:P serapilheira 
FR 0,15054 77 
BA 0,86000 26 
áreas agrupadas 0,55989 103 
PT serapilheira 
FR 0,97207 55 
BA 0,88777 26 
áreas agrupadas 0,66645 81 
Eh 
FR 0,16644 42 
BA 0,80606 21 
áreas agrupadas 0,48419 63 
TG H2O 
FR 0,02076 68 
BA 0,08276 22 
áreas agrupadas 0,00100 93 
Nitrificação vs.  
PT serapilheira 
FR 0,81516 47 
BA 0,18004 26 
áreas agrupadas 0,31514 81 
TG H2O 
FR 0,46418 66 
BA 0,00280 21 
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áreas agrupadas 0,01853 91 
Eh 
FR 0,16644 42 
BA 0,24827 21 
áreas agrupadas 0,57123 63 
N-NH4 
FR 0,35728 77 
BA 0,55516 26 
áreas agrupadas 0,29833 103 
"FR" = Franja, "BA"= Bacia, "PT"= polifenóis totais, "Eh"= potencial redox, "TG 
H2O"= teor gravimétrico de água no solo. "n" indica o tamanho amostral (pares de 



































TABELA 2A. Resultados das análises de correlação entre a composição 
isotópica do nitrogênio (δ15N) no solo e as taxas de mineralização do N e de 
nitrificação e entre o δ15N foliar e concentração de P, a razão N:P e o δ13C nas 
folhas da vegetação em Bosques de Franja e de Bacia na Ilha do Cardoso, 
Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012.  
 Bosque p n 
δ15N solo vs.    
Mineralização do N 
FR 0,76221 73 
BA 0,07712 24 
áreas agrupadas 0,40953 97 
Nitrificação 
FR 0,71389 73 
BA 0,14053 24 
áreas agrupadas 0,80560 97 
δ15N foliar vs.     
P foliar 
FR 0,23420 86 
BA 0,90323 26 
áreas agrupadas 0,18205 84 
N:P foliar 
FR 0,55290 86 
BA 0,67754 26 
áreas agrupadas 0,42386 88 
δ13C foliar 
FR 0,09216 86 
BA 0,04005 21 
áreas agrupadas 0,08849 112 
"FR" = Franja e "BA"= Bacia. "n" indica o tamanho amostral (pares de pontos). Em 























TABELA 3A. Resultados das análises de correlação entre a 
área foliar específica (AFE) e a concentração de N e P 
foliares agrupados por espécie e por tipo fisiográfico em 
Bosques de Franja e de Bacia na Ilha do Cardoso, 
Cananéia, São Paulo, em Janeiro de 2012.  
  p n 
AFE vs. N    
R. mangle  0,56973 84 
L. racemosa  0,3127 13 
A. schaueriana  0,7428 11 
FR  0,19616 84 
BA  0,99123 24 
áreas agrupadas  0,21926 108 
AFE vs. P    
R. mangle  0,09242 80 
L. racemosa  0,18402 13 
A. schaueriana  0,19667 11 
FR  0,02215 72 
BA  0,57797 24 
áreas agrupadas  0,00613 95 
"FR" = Franja e "BA"= Bacia. "n" indica o tamanho amostral 
(pares de pontos). Em negrito estão destacados os valores de 




























TABELA 4A. Resultados das análises de correlação entre a 
composição isotópica do carbono (δ13C) e a área foliar 
específica (AFE) e as concentrações de N e P nas folhas 
agrupados por espécie e por tipo fisiográfico em Bosques 
de Franja e de Bacia na Ilha do Cardoso, Cananéia, São 
Paulo, em Janeiro de 2012.  
 p n 
δ13C vs. AFE   
R. mangle 0,58471 84 
L. racemosa 0,25481 13 
A. schaueriana 0,1008 11 
FR 0,50280 84 
BA 0,82778 24 
áreas agrupadas 0,56899 108 
δ13C vs. N   
R. mangle 0,00643 84 
L. racemosa 0,68750 13 
A. schaueriana 0,2813 11 
FR 0,00166 86 
BA 0,17543 26 
áreas agrupadas 0,00263 112 
δ13C vs. P   
R. mangle 0,25258 84 
L. racemosa 0,22018 13 
A. schaueriana 0,09625 11 
FR 0,87808 86 
BA 0,15535 26 
áreas agrupadas 0,19226 112 
"FR" = Franja e "BA"= Bacia. "n" indica o tamanho amostral 
(pares de pontos). Em negrito estão destacados os valores de 
"p" considerados significativos. 
 
